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I. Einleitung und geschichtlicher Uberblick 


In den letzten Jahrzehnten mehrten sich die Arbeiten, die sich mit dem Nach- 
weis eines dem Kern héherer Organismen zu vergleichenden Aquivalentes bei 
Bakterien bemiihten. Man versuchte, durch Farbung mit Anilinfarbstoffen und 
mittels der Feulgenschen Nuclealreaktion — die darauf beruht, daB die Bindung 
der Desoxyribose an die Stickstoffbase von schwachen Sauren angegriffen wird 
und so die frei werdende Aldehydgruppe mit Fuchsin in schwefliger Saure (Schiffs 
Aldehydreagens) eine rote Farbung ergibt — das Problem zu lésen. Doch die 
zahlreichen Untersucher erhielten anfanglich ganzlich widersprechende Ergebnisse. 
Bei gewohnlicher Bakterienfarbung mit Anilinfarbstoffen (Gentianaviolett, Kristall- 
violett, Parafuchsin) erzielte man meistens stark homogen gefarbte Mikroorganismen 
und schloB8 daraus, daB die kernihnlichen Substanzen diffus iiber das ganze Bak- 
terium verteilt sem miiBten. Neumann (1930), Tuomas (1930), Stapp und BorTELS 
(1931) und Prerscomann und Riepet (1932) versuchten dann, mit der Feulgen- 
reaktion zum Ziele zu kommen. Aus ihren Farbungsergebnissen schlossen auch 
sie auf diffuse Verteilung der kernaihnlichen Substanz. 


Andere Autoren (KucELA 1930, PokRowskagsa 1931, ImsENEcKI 1934 (zitiert 
n. ImspnecKtr 1936), Minovipov 1935, ScHarpE 1939 und Mryrr-PinrscHMaANN 
1946) kamen nach Anwendung der Nuclealreaktion auf Bakterien zu dem SchluB, 
daB die Kernsubstanz in ihnen diffus verteilt ist, doch wahrend bestimmter 
Phasen der Entwicklung ein Kern ausgebildet sei. Auch gelegentlich feulgen- 
positiv reagierende Kérnchen wurden beschrieben. 


Doch erst 1937 gelang es Prekarskr und Srinie, unabhangig voneinander, 
mittels der Feulgenschen Nuclealreaktion kernahnliche Strukturen zum ersten- 
mal elektiv darzustellen. Pimkarsk1 nannte sie Nucleoide. Auch Roprnow (1942), 
VENDRELY und TuLasne (1946), Matmeren und Hepen (1947), Borvry u. Mitarb. 
(1947) und DrLaporre (1950) bestiatigten, da8 die Bakterienleiber keine diffuse 
Nuclealreaktion ergeben, sondern dab kernahnliche, feulgen-positive Korper in 
(1941) und Stapp (1942) schlossen sich dann 
auch der erttaeune die Gruppe an und fiihrten ihre friiheren Ergebnisse auf 
eine mangelhafte Prégarationstechnik zuriick. 
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Charakteristisch fiir diese Nucleoide ist, daB sie Trager der Desoxyribonuclein- 
séure (DNS) sind, die ja auch fiir die Chromosomensubstanz tierischer und pflanz- 
licher Zellen typisch ist. Vergleichen wir nun aber die GréBenverhaltnisse tierischer 
Zellen mit jenen von Bakterien, so werden die Schwierigkeiten verstandlich, die 
bei emer chemischen Umsetzung auftauchen miissen. Die Nucleinsiuren zeigen 
eine sehr starke Affinitaét zu den basischen Farbstoffen, so daB intensive Farbungen 
erzielt werden. Neben der Desoxyribonucleinsaure enthalten sowohl die Bakterien 
als auch die Zellen héherer Organismen die Ribonucleinsaure (RNS). Letztere 
tritt vor allem im Cytoplasma der Bakterienzelle reichlich auf und unterliegt je 
nach dem Alter derselben mitunter mengenmafig sehr starken Schwankungen. 
Um die Desoxyribonucleinsiaure farberisch nachzuweisen, mu erst die Ribonuclein- 
sdure entfernt werden. Dies wird erreicht: 

1. durch Hydrolyse mit normaler Salzséure bei 52—56° C oder mit Perchlor- 
sdure bei 4—8° C: 

2. durch fermentativen Abbau der Ribonucleinséure durch Ribonuclease 
(RN-ase) ; ; 

3. bei Bakterienkulturen durch vélligen Entzug von stickstoffhaltigen Sub- 
stanzen im Medium. 

Stehen dabei Hydrolysezeit, Temperatur und Farbezeit im richtigen Verhaltnis 
und wird die schonendste Fixierung angewandt, so gelingt eine optimale Farbung 
- der Desoxyribonucleinsdure. Aus der friiheren Unkenntnis dieser wichtigen Zu- 
sammenhange ist es auch erklarlich, daB aus den Ergebnissen der Feulgenfairbung 
auf diffuse Verteilung der Desoxyribonucleinsiure geschlossen wurde. 

Heute bestehen kaum noch Zweifel dariiber, daB die gewohnlichen, in Kulturen 
zuchtbaren Bakterien kernihnliche Substanzen, die sog. Kernaiquivalente, ent- 
halten. Diese zeigen, je nach Art und Alter, morphologische und topographische 
Verschiedenheiten, und bis heute ist man sich iiber ihre Feinstruktur im lebenden 
Bakterienleib noch nicht einig, denn auch bei den elektronenmikroskopischen 
Untersuchungen mu8 man Artefakte beriicksichtigen. 

Uber die Kernstrukturen symbiontischer Mikroorganismen dagegen ist bis 
jetzt nur sehr wenig bekannt. Rizk1 (1954) gelang es bei den Symbionten von 
Blatiella germanica eindeutig, feulgen-positive Granula darzustellen; FRANK (1956) 
wies bei Symbionten von Periplaneta orientalis und Huser (1957) bei solchen von 
Mesocerus als Kernaquivalente zu deutende Strukturen nach. An den Symbionten 
von Philaenus spwmarius (REstHR 1938), Pediculus vestimenti (KoTTER 1955) und 
Haematopinus suis (Bnwie und Scuwartz 1956) dagegen konnten bis jetzt keine 
kernahnlichen Strukturen zur Darstellung gebracht werden. 

Diese Arbeit soll nun einen Beitrag dazu leisten, in den Symbionten einiger 
anderer Insekten die Kernverhaltnisse zu klaren. 


Meinem verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. ANton Kocn, spreche ich 
meinen herzlichsten Dank aus fiir die Anregung zu dieser Arbeit, fiir sein stetes 
Interesse am Fortgang der Untersuchungen und fiir seine allzeitige groBziigige 
Hilfsbereitschaft. 

Fiir die Uberlassung des Arbeitsplatzes und die gewahrten Unterstiitzungen 
schulde ich dem Vorstand des Zoologischen Institutes, Herrn Professor Dr. KARL 
Ritter v. Friscu, grofen Dank. 

Ferner bin ich Herrn Professor Dr. Huco Braun sowie Herrn Professor Dr. 
GerHarp Prexarsxr fiir wertvolle Ratschlage dankbar. 

An dieser Stelle sei auch der Deutschen Forschungsgemeinschaft fiir die Uber- 


lassung von Geraten gedankt. 
1* 
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II. Material und Methode 
1. Haltung und Ziichtung 


a) Camponotus ligniperdaLATR. Fiir die laufenden Untersuchungen wurden 
die Ameisen jeweils frisch aus dem Nest in einer groBen Fichte im Forstenrieder 
Park bei Miinchen entnommen. Glastuben, deren Boden zur Wahrung der notigen 
Feuchtigkeit mit wasserdurchtranktem Gips versehen war, bewahrten sich gut fiir 
den Transport der Tiere. Zellstoffbausche dienten als VerschluB. 

Da zudem alle Stadien der im Staat vorkommenden Ameisen benotigt wurden, 
war es notwendig, ein Nest freizulegen. So kam ich in den Besitz von Larven, 
Puppen, jungen und alten Imagines und von sehr vielen weiblichen gefliigelten 
Geschlechtstieren. Um genau datierte Tiere zu erhalten, setzte ich bestimmte 
Altersstadien getrennt in Gipsnester ein. Die notwendigen Feuchtigkeitsverhalt- 
nisse konnten so leicht den betreffenden Entwicklungsstadien angepaBt werden. 
Puppen benotigten ein maBig feuchtes Nest (partielle Anfeuchtung der Gipsnester) ; 
Larven dagegen entwickelten sich am besten bei taglich guter Durchtrankung des 
Gipses. Zur Pflege der Brut setzte ich mehrere alte Arbeiter und Soldaten dazu. — 
Als Nahrung dienten Zuckerwasser und Holz. 

Den gré8ten Teil des Ameisenstaates belieB ich in seinem urspriinglichen Nest, 
das ich in einem groBen Glaszylinder im Laboratorium untergebracht hatte. Diese 
Tiere waren sehr rege, ernahrten sich im Gegensatz zu den Gipsnesttieren auBer von 
Zuckerwasser auch von Insekten, rohem Hackfleisch, etwas Brot und Kase und 
bekundeten auch rege Bautatigkeit. 

Trotz der gleichmaBigen Zimmertemperatur des Laboratoriums verfielen die 
Tiere des Gipsnestes genauso wie jene des Stammes dem Winterschlaf. Als ich 
jedoch im Januar aus einem Gipsnest, dessen Tiere sich in offensichtlich festem 
Winterschlaf befanden, drei ,,Soldaten‘* entnahm, erwachten alle iibrigen, und es 
war unentwegte Bewegung in diesem Nest festzustellen, die fiir einige Tage anhielt. 
Von den Tieren im Naturnest lieBen sich emmal nur ganz wenige durch die 
warme Sonnenbestrahlung Ende Februar aus dem Nest locken. Anfang April 
erwachte der gesamte Staat. 

K@6niginnen bezog ich teils aus dem Forstenrieder Park, teils verdanke ich sie 
der Liebenswiirdigkeit von Herrn Professor Dr. K. Gésswatp, Wiirzburg. Alle 
Ké6niginnen legten in den Gipsnestern Hier, aber nur wenige pflegten ihre Brut 
weiter. Die meisten fraBen sie schon nach einigen Wochen. 

Préparation. Als das geeignetste Priparationsmedium erwies sich sterile 
0,64 %ige Kochsalzlésung. Die symbiontenhaltigen Organe wurden mittels feiner 
Pinzetten herausprapariert und dann in steriler Kochsalzlésung abgespiilt. Ein 
Stiickchen des zu priifenden Organs brachte ich dann in einem Tropfen der Lésung 
auf ein Deckglas. Mit feinst geschliffenen Nadeln muBten die Gewebsstiicktchen 
schnell gut zerzupft werden, damit ein méglichst ergiebiger Ausstrich von den 
Symbionten gelang. 

b) Aphrophora salicis DE G. Von den Zikaden wurde die Weidenschaum- 
zikade Aphrophora salicis px G. untersucht, die von Weiden an der Amper bei 
Miinchen stammte. — In einer Blechbiichse brachte ich die Tiere auf den Weiden- 
zweigen ins Laboratorium. In einer mit nassem Moos ausgelegten und mit einer 
Glasplatte bedeckten pneumatischen Wanne blieben die Tiere noch ein bis zwei 
Wochen zu Versuchen verfiigbar. 

Préparation. Als Praparations-Ausstrichmedium bewahrte sich das Gemisch 
nach RustHR am besten: 

5 em® Nordseewasser 
100 cm? dest. Wasser 
6 2 Glucose 
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Ringer- sowie physiologische Kochsalzlésung ergaben sehr starke Deformationen 
der Symbionten. 

c) Pediculus vestimenti BURM. Das Material fiir die Versuche mit Pediculus 
stellte mir freundlicherweise Herr Dr. Baupiscu zur Verfiigung. 

Praparation. Mit feingeschliffenen Nadeln wurden die Tiere auf einem kleinen, 
am Boden eines Embryoschalchens angeklebten, Korken festgesteckt. Die Prapara- 
tion der Magenscheibe bzw. der Ovarien erfolgte in physiologischer Kochsalzlésung 
mit feinen Pinzetten und geschliffenen Nadeln. Auch hier war es notwendig, 
die gekammerte Magenscheibe gut zu zerzupfen, um méglichst viele Symbionten 
fir den Ausstrich zu gewinnen. 

Die Hier wurden an verschiedenen Stellen mehrmals angestochen, um bei dem 
gut ausgebildeten Chorion ein vollstandiges Durchdringen mit Fixierfliissigkeit zu 
garantieren. 

d) Oryzaephilus surinamensis L. Kulturen dieses Getreideschadlings ver- 
danke ich Herrn Dr. Hucrr. Als ZuchtgefaBe beniitzte ich weithalsige Pulver- 
flaschen von 100—200 cm, die ich mit mehrfach zusammengelegten Leinen- 
laippchen verschloB und in Thermostaten verwahrte. Als Futter wurden Hafer- 
flocken, mit stark ausgemahlenem Weizenmeh] vermischt, gereicht. Den Brut- 
schrank hielt ich bei 75—85% relativer Hydratur und einer konstanten Temperatur 
von 28°C. 

Praparation. Die Symbionten von Oryzaephilus s. sind ebenfalls sehr empfind- 
lich. Ringerlésung sowie auch physiologische Kochsalzlésung in verschiedenen 
Konzentrationen ergaben Deformationen durch Quellung. Leitungswasser, das 
auf Zimmertemperatur gebracht wurde, eignete sich recht gut als Praparations- 
und Ausstrichmedium. Die Mycetome waren nur sehr schlecht in dem umgebenden 
gleichfarbigen Fettkérper zu erkennen. Da das Zerzupfen und Ausstreichen des 
Mycetoms mittels Nadeln mechanische Deformationen der Symbionten ergab, 
schlitzte ich vorsichtig das Hiillzewebe des Mycetoms mittels einer Nadel auf und 
schwenkte durch Heben und Senken einer zweiten Nadel, welche unter das Mycetom 
gefiihrt wurde, die Symbionten heraus. 

e) Calandra oryzae L. Die Tiere hielt ich in Pulverflaschen von 200 em? im 
Thermostaten meist bei 28° C und 70—85% RH. Als Nahrung wurden Milokérner 
(Sorghum spec.) und entspelzter Hafer gegeben. 

Préparation. Als Praparations- und Ausstrichmedium eignete sich physiologi- 
sche Kochsalzlésung (1:1) mit destilliertem Wasser verdiinnt besser als Leitungs- 
wasser. Die Ovarien wurden herausprapariert, in dem Medium geschwenkt und 
in einem Tropfen der sterilen Lésung ausgestrichen. 

f) Ceratitis capitata WIED. Die Mittelmeerfruchtfliege wurde mir von der 
Landesanstalt fiir Pflanzenbau und Pflanzenschutz in Miinchen iiberlassen. Ich 
hielt die Tiere in einem groBen Fliegenkafig. Als Futter wurden Orangen, Manda- 
rinen und Zuckerwasser geboten. 

Prdparation. Leitungswasser eignete sich besser zum Praparations- und Aus- 
strichmedium des Darmes als Ringerlésung. 


2. Bakteriologische Technik und Histologie 
Die Ausstriche wurden, wenn nicht anders angegeben, in Osmiumtetroxyd- 
daimpfen noch feucht fixiert. Fiir spezielle Farbemethoden wurden die Ausstriche 
in der Flamme oder in Methylalkohol, Formol 4% oder in dem Gemisch nach 
CuaBaup! fixiert. Fir Schnittmaterial, wurden die Objekte in den Gemischen von 


1 60 cm* 80% Athanol; 15 mg kristallisiertes Phenol; 5 cm’ 40% Formaldehyd, 
2 cm® Hisessig. 
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PETRUNKEWITSCH, Bourn oder Carnoy fixiert. Nach der iiblichen Passage uber 
Alkohol, Methylbenzoat und Benzol bettete ich dann in Paraffin ein. 


Abweichungen von der iiblichen Technik, die sich haufig als notwendig erwiesen, 
werden im Text gesondert behandelt. 


Die Mikroaufnahmen wurden teilweise mit einer III f-Leica, gréBtenteils 
jedoch mit der Zeiss-Winkel-Aufsatzkamera 6x9 hergestellt, unter Verwendung 
von Gelb-Griin-Filtern.. Alle Einstellungen erfolgten nach dem Kohlerschen 
Prinzip. — Okular 10x ; Immersion H I 90. Silber-Eosinplatten von Perutz und 
Hauff-Atofin Feinkornentwickler fanden immer Verwendung. 


Die Phasenkontrastbeobachtungen wurden mit der Phako-Kinrichtung zum 
Zeiss-Mikroskop Stativ W durchgefiihrt. 
Fiir die Zeichnungen stand der Abbésche Zeichenapparat zur Verfigung. 


A. Camponotus ligniperda Latr. 


I. Biologie von Camponotus ligniperda Latr. 

Die Ergebnisse der Untersuchungen an Camponotus lassen eine kurze 
Schilderung ihrer Biologie angebracht erscheinen. 

Camponotus ligniperda (LatrR.), die RoBameise, ist die grote in 
Deutschland vorkommende Ameise. Durch ihr Minieren in kranken, 
wie auch gesunden Fichtenbesténden richtet sie betrachtlichen Schaden 
an. Die Nester beginnen in Wurzelauslaéufern oder in der Erde und 
kénnen sich mehr als einen Meter hoch in vertikalen Kammern im 
Kernstiick des Stammes erstrecken. — Beim Ausheben eines Nestes im 
Sommer fiel mir auf, daB die einzelnen Entwicklungsstadien der Ameise 
in verschiedenen Etagen des Nestes untergebracht waren. Im untersten 
Teil des Baumstumpfes und seinen Wurzelauslaufern fand ich Larven, 
weiter oben Puppen und junge Imagines und zuoberst, wo die Zahl der 
Kammern schon. gewaltig reduziert ist, tiberraschte mich eine grofe 
Anzahl von weiblichen Geschlechtstieren. Feuchtigkeitsunterschiede im 
Stamm diirften wohl fiir dieses Verhalten verantwortlich zu machen 
sein. Alte Arbeiter und Soldaten waren iiberall verbreitet. 


Bei Camponotus erfolgt ,,unabhangige Koloniegriindung“‘, meist unter 
einem grofen Stein und in der Nahe einer Fichte. Dadurch ist es Aufgabe 
der Kénigin, fiir die ersten Eier und Larven selbst zu sorgen. In etwa 
8 Tagen werden von der befruchteten Kénigin 12—20 Hier gelegt. Nach 
Erpmanns Angaben (1928) schliipfen die Larven in kiinstlichen Nestern 
bei + 20° C in etwa 5 Wochen aus. Die Dauer des Larvenstadiums ist 
abhangig von der Menge der verabreichten Nahrung und von der 
Temperatur. Die anschlieBende Puppenruhe der Tiere wird mit 9 bis 
12 Wochen angegeben. Der gesamte Entwicklungsverlauf ist weitgehend 
bestimmt von den klimatischen Verhaltnissen. Die frisch geschliipften 
Imagines sind gelb-braun gefairbt und dunkeln spater erst allmahlich 


nach. Im Gipsnest dauert dieser Proze8 nach meinen Beobachtungen 
etwa 7—8 Monate. 
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Die Geschlechtstiere schliipfen im Sommer, iiberwintern in den 
Nestern und schwarmen erst im nachsten Sommer zum Hochzeitsflug 
aus (ErpMann 1928). Doch ist dazu erwahnenswert, da8 ich beim 
Ausheben eines Nestes im Spatsommer nur weibliche Geschlechtstiere 
vorfand, wahrend die mannlichen Tiere noch im Puppenstadium ver- 
weilten. Von 80 untersuchten Puppen aus den verschiedensten Kammern 
des Stammes war keine weibliche Puppe mit Fligelanlagen mehr zu 
finden, und das diirfte wohl dafiir sprechen, daB die Weibchen sich vor 
den Mannchen entwickeln. Nach dem Hochzeitsflug und erfolgter 
Begattung schreiten die Weibchen zur Koloniegriindung, und die Mann- 
chen sterben bald ab. Der Hochzeitsflug findet in Abhangigkeit von 
duBeren Hinfliissen regional zu verschiedenen Zeiten statt. 

Der GroBenunterschied zwischen einer Arbeiterin und einem Soldaten 
ist recht bedeutend, doch vermitteln bei Camponotus zahlreiche Uber- 
gangsstadien zwischen diesen beiden Kasten. Nach Gortscu beruht die 
Ausbildung der Arbeiterkasten auf zwei Momenten: 

1. auf der Beschaffenheit des Keimes (blastogen); 

2. auf Menge und Art der Ernahrung (trophogen). 

Fir meine Untersuchungen ist weiter von Bedeutung, da8 Tiere, 
die im Frihjahr schliipfen, zuerst zur Brutpflege herangezogen werden 
und im Herbst im AuBendienst stehen. Imagines, die im Herbst schliip- 
fen, findet man dann im nachsten Frithjahr im AuBendienst. 

Fir weitere Informationen sei auf die Spezialliteratur verwiesen: 
H. Er1pmann 1928; K. Escurericu 1942; W. GoxrtscH 1940 und 1953; 
H. Srrrz 1939. 


II. Untersuchungen mit dem Phasenkontrastmikroskop 

Um die morphologischen Veranderungen intrazellularer Symbionten 
wahrend der ganzen Entwicklung des Wirtstieres verfolgen zu kénnen, 
war es sehr wichtig, ein Praparationsmedium zu finden, in dem die 
natiirliche Gestalt der Symbionten erhalten bleibt. Dies ist auch fiir 
das Studium der feineren cytologischen Verhaltnisse unerlaBlich, um 
Artefakte auszuschlieBen. GresBrEcuT (1957), ein Schiiler PreKaRsKIs, 
weist mit Nachdruck darauf hin, wie sich Strukturen in der Bakterien- 
zelle experimentell allein durch die Einwirkung von Farbstoffen und 
Chemikalien verandern lassen. 

Die trotz Anwendung optimaler gleichbleibender Methoden bei der 
Fixierung und eventuell auch bei der Farbung auftretenden unvermeid- 
lichen Abweichungen spielen insofern keine Rolle, als sie dann stets 
konstant in der gleichen Weise auftreten. Aus diesem Grunde wurde 
das Verhalten der Symbionten in verschiedenen Medien wahrend einer 
Stunde und linger im Phasenkontrastmikroskop genau verfolgt und 
_verglichen. Dabei zeigten sich im hellen Zelleib, gleich zu Beginn der 
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Beobachtungen, dunkle rund-ovale Gebilde, die morphologisch und 
topographisch den spater beschriebenen Desoxyribonucleinsaurestruk- 
turen der Salzsdure-Giemsa-Farbung entsprechen. Daraus ist zu sehen, 
da eventuelle Abweichungen der Struktur nur ganz geringfiigig sind. 

Zur Untersuchung bereitete ich eine Symbiontensuspension und 
beobachtete ihr Verhalten im ,,hangenden Tropfen“. Luftdichtes Um- 
randen des Deckglases mit Vaseline verhinderte ein Austrocknen des 
Tropfens und erméglichte mir Beobachtungen wahrend mehrerer 
Stunden. Im einzelnen fiihrten die von mir gebrauchten Suspensions- 
medien zu folgenden Ergebnissen: 


Abb. la—d. Lebendbeobachtungen der Symbionten von Camponotus ligniperda im Phasen- 
kontrast. a Direkt nach der Entnahme aus den Mycetocyten; b nach 20 min; e¢ nach 
35—40 min, und d nach 2 Std 


1. In 0,32 %iger Kochsalzlésung verhalten sich die Symbionten aus 
dem Mitteldarmepithel folgendermaBen: Unmittelbar nach der Pra- 
paration sind neben etwa 5—12 yu langen, schlanken, stabchenformigen 
Symbionten nur einige wenige kleinere spindelf6rmige Typen festzu- 
stellen (Abb. la). Fast alle diese Symbionten besitzen ein rund-ovales 
Korn, doch finden sich auch solche darunter, die zwei bis acht ketten- 
férmig aneinandergereihte dunkle rundliche Gebilde erkennen lassen 


(vgl. Abb. 3a). 

Nach 20 min aber machen sich die ersten Deformationen an den 
Bakterienleibern bemerkbar: Einige Symbionten schwellen terminal 
blasig an, wobei das Granulum in den schmalen Halsteil des so ent- 
stehenden flaschenférmigen Gebildes zu liegen kommt (Abb. 1b). 


Etwa nach 35—40 min quellen immer mehr der Bakterien, indem 
sie sich erst schlangeln, dann umschlagen, so daB ein spitzer Winkel 
gebildet und das Plasma gréBtenteils an dieser Stelle konzentriert wird 
(Abb. le). Die Tendenz, sich abzukugeln, wird immer deutlicher, wobei 
das Granulum aber nie zentral zu liegen kommt. 

Nach 2 Std erhielt ich bis zu etwa 45% solcher rund-ovaler Formen 
(Abb. 1d). Die gréBeren, langeren Symbionten jedoch zeigten sich wider- 
standsfaéhiger und behielten selbst nach 1 Std ihre stabchenformige 
Gestalt bei, verbreiterten sich aber spater minimal. 
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2.In Ringerlésung waren die Deformationen ahnlich denen in 
0,32 %iger NaCl-Lésung, verliefen aber langsamer und waren auch nicht 
so ausgepragt. 

3. Als das brauchbarste Medium erwies sich 0,64 %ige physiologische 
Kochsalzlésung. Hier begannen die symbiontischen Stiabchen sich erst 
nach 35min §-f6rmig zu winden; sie zeigten aber keine Quellungs- 
erscheinungen oder Schrumpfungen. Da diese Lésung annahernd igo- 
tonisch ist, wurde sie auch fir alle folgenden Praparationen verwendet. 

EKigenbewegungen der Bakterien konnte ich nie feststellen. Auch 
war nie eine nachtragliche Verlangerung der Symbionten zu beobachten, 
was bestatigt, daB aus den spater beschriebenen Riesenformen auf einen 
natirlichen Pleomorphismus zu schlieBen ist. — Im allgemeinen sind 
die Bakterien in diesem Medium als sehr formbesténdig zu bezeichnen. 
Kiinstliche, morphologische Veranderungen kénnen sich somit bei meinen 
im folgenden beschriebenen Farbungen an den Symbionten nicht einge- 
stellt haben, weil die gesamte Praparation inklusive des Ausstreichens 
nur 4—5 min in Anspruch nahm und das Fixieren nach weiteren 5 min 
bereits abgeschlossen war. : 

Da wahrend der Entwicklung des Wirtes die Symbionten einen sehr 
ausgepragten Pleomorphismus zeigen, kontrollierte ich auch andere 
Formen der Symbionten aus dem Entwicklungszyklus des Wirtes auf 
ihr Verhalten gegentiber 0,64 %iger Kochsalzlésung. Dabei zeigte sich, 
daB die breiteren, spaéter noch zu beschreibenden Symbionten (so z. B. 
Abb. 7a) durchschnittlich bei lingerem Aufenthalt in diesem Medium 
_ nicht so widerstandsfahig sind, wie die bereits oben beschriebenen 
Stabchen (s. Abb. 3a und 23). Bei ersteren fiihren endstandige Quel- 
lungen manchmal nach 25 min zu keulenformigen Gebilden, deren ver- 
dickter Teil dann nach oben weiter anschwillt und schlieBlich scheiben- 
férmige Gebilde ergeben kann. — Die fadigen, schmalen Symbionten 
verhalten sich wieder anders. Sie biegen sich 6fters nach 15 min U-formig 
um, wobei sich die freien Enden haufig beriihren und so ovale rundliche 
_ Ringe entstehen, ohne da sie vorher aufquellen oder dicker werden. 
_ Manche kriimmen sich nach 20 min an einem Ende hakenférmig ein. 

Nach 50 min schniirten sich verschiedentlich die Bakterien, die end- 
standig etwas keulig geschwollen waren, in ihrer Halspartie durch, und 
es entstanden so kleine langliche Formen, die aber in ovale Symbionten 
iibergingen. Je langer man beobachtete, desto mehr nahmen diese 
Kleinformen zu. 

Bei all diesen zuletzt beschriebenen Veraénderungen blieb jedoch der 
GroBteil der Bakterien selbst nach 65 min noch formkonstant. Die 
beschriebenen Quellungen traten sehr unterschiedlich auf, und die 
0,64%ige NaCl-Loésung erwies sich auch in diesem Fall als geeignetstes 
- Praparationsmedium. — Fiir die kurze Zeitspanne von etwa 4 min, in 
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der jeweils die Préparation vor der Fixierung durchgefithrt wurde, sind 
alle angefiihrten Deformationen also unzutreffend. 


III. Intravitalfarbungen 

Neben den Phasenkontrastversuchen wurden auch Intravitalfar- 
bungen angestellt. So konnten Redoxvorginge und damit bestimmte 
Lebensfunktionen der Bakterien nachgepriift werden. — Solche Intra- 
vitalfarbstoffe farben, wenn sie in geringer Konzentration angewendet 
- werden, die lebende Zelle, ohne sie zu t6ten oder sonst zu schadigen. 
Ist das Oxydationsprodukt eines Intravitalfarbstoffes farblos oder von 
anderer Farbe als die reduzierte Form selbst, so weist der Farbumschlag 
zwar die Lebenstatigkeit, nicht aber die Lebensfahigkeit der Zelle nach, 
da Enzyme das Absterben einer Bakterienzelle titberdauern k6nnen. 
Alle verwendeten Intravitalfarbstoffe sind in physiologischer Kochsalz- 
lésung léslich. 

1. In Methylenblaulésung 1:100000 (in 0,64%iger Kochsalzlésung) 
farbten sich die Symbionten nach etwa 10 min schwach an, wurden 
aber dann nach 20—40 min wieder total entfarbt. 

Bei Versuchen mit einer Verdinnung von 1:10000 (in 0,64 %iger 
Kochsalzlosung) ging die Anfarbung schon nach etwa 3—5 min vor sich, 
doch die Entfairbung begann erst nach etwa 30 min und erfolgte viel 
langsamer als im vorhergehenden Versuch, bis schlieBlich nach 2 Std — 
vollige Entfarbung festzustellen war. 

2. Indigotetrasulfonatlésung (Kaliumsalz) 1:10000 in physiologischer 
Kochsalzlésung sowie 1:1000 in destilliertem Wasser verdiinnt, farbte 
die Symbionten so schlecht an, da8 sie fiir unsere Zwecke nicht ver- 
wendet werden kann. 

3. Auch Indigodisulfonatlésung 1:10000 in 0,64%iger NaCl-Lésung 
sowie 1:1000 in destilliertem Wasser verdtinnt, erwies sich aus dem- 
selben Grunde bei diesen Symbionten als unbrauchbar. 

4. Neutralrot in einer Verdiinnung von 1:50000 (in 0,64 %iger Koch- 
salzl6sung) angewendet, farbte nach 5—8 min die Organismen an, und 
die Entfarbung erfolgte schneller als es bei Methylenblau 1:100000 der 
Fall war. 

Diese Versuche zeigen also durch die Uberfiihrung der Farbstoffe in 
ihre Leukoform die Redoxvorginge an und bestatigen damit, daB die 
Symbionten auch nach der Zerstérung der Mycetocyte noch eine Zeitlang 
die Enzyme in wirksamer Form enthalten. 


IV. Die Bakteriennatur der Endosymbionten 
1. Allgemeine Charakterisierung 


Zur ersten Orientierung iiber die wichtigsten Eigenschaften der 
symbiontischen Mikroorganismen wurden die in der bakteriologischen 


— 
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Technik tiblichen Farbemethoden verwendet. — Das Mitteldarmepithel 
wurde in einem Tropfen 0,64 %iger NaCl-Lésung fein zerzupft und aus- 
gestrichen. Der lufttrockene Ausstrich wurde je nach der Art der anzu- 
wendenden Farbung verschieden fixiert. 

Stoffwechsel-physiologische Untersuchungen an den Mikroorganismen 
konnten nicht durchgefiihrt werden, da keine Kulturversuche vorge- 
nommen wurden und iiber die Ziichtbarkeit dieser Symbionten bis heute 
noch nichts bekannt ist. 

Im einzelnen ergaben die verschiedenen Farbungen folgende Resul- 
tate: 

a) Doppelfairbung nach Gram. Die Symbionten aller Entwicklungs- 
stadien des Wirtes, sowie auch jene aus dem Ei verhalten sich eindeutig 
gram-negativ. 

b) Ziehl-Nelson-Farbung. Die Symbionten sind nicht saurefest. 

c) Tuscheausstriche der Symbionten 12wéchiger Imagines wurden 
luftgetrocknet, in der Flamme fixiert und mit Fuchsin nachgefarbt. 


- Um diese Bakterien bleibt ein ganz schmaler, weiBer Saum, der aber 


nirgends einen ,,Hof‘ bildet. Es handelt sich also um keine Kapsel- 
bakterien. 

d) Die Sporenfarbung nach MOLLER und RakeErTE sowie in der Modi- 
fikation von Hass: negativ. — Es wurden die Symbionten von 12 und 
30 Wochen alten Imagines gepriift. 


2. Kernfirbungsmethoden an fixierten Symbionten 


Die wichtigste all dieser bakteriologischen Untersuchungen stellt der 
Nachweis von desoxyribonucleinsdurehaltiger Substanz und deren 
Struktur dar. Dabei war ich bemiiht, die verschiedensten Nachweis- 
methoden heranzuziehen, um Fehldeutungen nach Kraften auszu- 
schlieBen. 

Eventuelle Artefakte, die bei der Fixierung oder Hydrolyse méglicher- 
weise entstanden sind, kénnen so mit parallel laufenden anderen Metho- 
den verglichen werden. Positiv wurden nur solche Resultate gewertet, 
die tibereinstimmend bei allen verschiedenen Farbetechniken erzielt 
wurden. 

Uber die Morphologie der Nucleoide sowie tiber die Teilungsprozesse 
dieser Strukturen in jungen Bakterienkulturen gehen die Meinungen 
der einzelnen Autoren heute noch sehr auseinander; ich verweise nur 
auf Bisset (1948, 1949), Borvin (1947 und 1948), BranprEs, SCHWARTZ 
und Fraie (1955), Brinemann (1951), Caance (1957), DE LAMATER 
(1951 und 1954), DetaprorrEe (1954 und 1956), GresBREecHT (1957), 
Hunter (1955), KeLLENBERGER (1953 und 1955), Knaysr (1954), 


‘Knox und Zapr (1951), Knésen (1957), KN6sEt und Ginruer (1958), 
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Laro und Maatoe (1954), Mupp und Smirx (1949 und 1950), Prn- 
KARSKI (1937, 1940, 1949 und 1950), PIEKARSKI und GIESBRECHT 
(1956), PrekaRskr und PontrErtr (1956), Ropinow (1947), SCHULER 
(1954), Srmie (1937), Perers und Wieanp (1953), Yuasa, Himano, 
Suzuxt (1954) und Yuasa (1955). 


Aus diesem Grunde wurde die fir die Symbionten anzuwendende 
Methodik erst an Kulturen des klassischen Versuchsobjektes Escherichia 
coli, bei welchem die gewiinschten Stadien geziichtet werden konnten, 
erprobt. Erst als daran die von Rosrnow beschriebenen Strukturen 
erhalten werden konnten, wurde die HCl-Giemsa-Farbung auf die 
Symbiontenausstriche angewendet. 


Fir diese Untersuchungen wurden ,,Soldaten‘‘ im Oktober einem 
Freilandnest entnommen und die Symbiontenausstriche fiir simtliche 
zu vergleichenden Methoden am selben Tag fixiert, um méglichst ein- 
heitliches Bakterienmaterial zu erhalten. Doch erwies sich spater gerade 
dieses Symbiontenstadium aus ,,Soldaten“ im Oktober als nicht be- 
sonders geeignet zur Darstellung der Kernaquivalente. 


Es wurden folgende Farbungen zur Darstellung der DNS durch- 
gefuhrt: 


a) HCl-Giemsa-Firbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. Sofort nach dem Aus- 
streichen des herauspraparierten Mitteldarmstiickes wurde bei den ersten Versuchen 
9 min feucht in OsO,-Dampf fixiert. Spater erwiesen sich 6 min als geniigend, 
was dann fiir alle foleenden Versuche, wenn nichts extra erwahnt wird, beibehalten 
wurde. Die besten Farbungen konnten bei den Camponotus-Symbionten erzielt 
werden bei einer Hydrolysedauer (in n-HCl bei 56°C) von 10—15 min und einer 
Farbezeit von 35min. Verwendet wurde eine gepufferte Giemsa-Lésung (4 cm? 
Original Azur-Kosin-Methylenblau-Lésung nach Giemsa der Firma Merck) auf 
50 cm® Pufferlosung (pH = 7,21). 


Wie aus Tabelle 1 hervorgeht, erweisen sich bei den Symbionten von 
Camponotus-Soldaten Hydrolysezeiten von weniger als 10 min als unzu- 
reichend und solche von mehr als 15 min an als strukturschadigend. 


Abb. 2a zeigt einige Symbionten nach der HCl-Giemsa-Behandlung. 

b) Fermentative Untersuchungen. Zur Beseitigung der stérenden Ribonuclein- 
sdure kann der enzymatische Abbau durch Ribonuclease anstatt der HCl-Hydrolyse 
verwendet werden. — Nach 15 min langer Lufttrocknung wurden die Ausstriche 
im Gemisch nach CuaBaup fixiert und anschlieBend in flie8endem Leitungswasser 
"/,—I1 Std gewaschen. — Als Fermente standen Pepsin (Merck), Ribonuclease? 
und Desoxyribonuclease® zur Verfiigung, die teils in 0,01 %iger, meistens aber in 
0,02 %iger Lésung Anwendung fanden. 


* Pufferlésung (py = 7,2): Na,HPO, - 2H,O nach SérensEN 17,101 g; KH,PO, 
nach SORENSEN 5,084 9; dest. H,O 2000 ml. 

? An dieser Stelle sei ganz besonders den Hoechster Farbwerken fiir die freund- 
liche Uberlassung kristallisierter Ribonuclease gedankt. 


* Kristallisierte Desoxyribonuclease (Worthington Inc., Freehold, New Jersey 
USA). 
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Tabelle 1. HCl-Giemsa-Fdrbung nach PrwkaRsKt-RoBinow 
n-HCl-Hydrolyse bei 56° C 


20min} keine di- | gerade noch — == as 
stinkte gefarbte 
Struktur. Struktur 
Hydrolyse | erkennbar. 
zu kurz Nicht gut. 


35min| Struktur- beste gute verschwom- sehr 
andeutungen Struktur- | Struktur mene schlecht! 
schwach und| darstellung Struktur | Hydrolyse zu 
nicht weit fort- 
distinkt geschritten 


40 min — Struktur — — EES 
noch gut 
zu erkennen ; 
aber nicht 
mehr so 
distinkt 


45min etwas — = 
uberfarbt 


60min uberfarbt = == = 


90min a iiberfarbt — iiberfarbt = 


woz1ezoq Ie iT 


Die Ribonuclease wurde in m/15-Phosphatpuffer pH=6 oder in destilliertem 
Wasser gelést. Als vorteilhaft erwies sich ihre Anwendung bei 37°C. Bei jedem 
Versuch diente ein Kontrollpraparat dem Aktivitatsnachweis des angewandten 
Fermentes. Zu diesem Zweck wurde es so lange der Pufferlésung ohne 
Fermentzusatz ausgesetzt wie die normalen Praparate in der gepufferten Enzym- 
lésung blieben. Das Kontrollpraparat erfuhr sonst dieselbe Behandlung wie die 
den Enzymen ausgesetzten Praparate. 

Wie aus Tabelle 2 ersichtlich wird, eignet sich eine Fermentein- 


wirkung wahrend 20 min bei 37° C am besten zur Darstellung der DNS 


Tabelle 2. Behandlung der Symbiontenausstriche mit 0,02 %iger Ribonuclease 


30°C 10min |37°C10min|37°C 20 min|/45°C 10 min|50°C 10 min 


Kontroll- 


praparat 
Sym- viel zu blasse | deutliche | schlechte | schlechte meist 
bionten- | —schwache An- Farbung | Farbung | Farbung | homogen 
struktur | Farbbar- farbung durch- 
keit der gefarbt 
Struktur 


Alle Praparate wurden 35 min gefarbt. 


bei Camponotus-Symbionten. — Die chromatische Substanz (Abb. 2b) 
wird dann bei anschlieBender Giemsa-Farbung gut sichtbar. Sie wird 
jedoch, wie spatere Untersuchungen gezeigt haben, kontrastreicher 
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dargestellt, wenn Nachverdauung mit Pepsinlésung erfolgt, was auch 
Prerers und Wicanp (1953) sowie Gresprecut (1957) bei Bakterien 
aus Reinkulturen feststellten. 

Der spezifische Nachweis auf DNS-haltige Substanz in den fraglichen 
Strukturen wurde durch Desoxyribonuclease-Behandlung erbracht, durch 
welche nach vorangehender Aktivierung des Enzyms mittels MgSO, die 
vorher blau gefarbte chromatische Substanz entfarbt wurde. 


ce) Behandlung mit HC10, nach CASSEL, Um eventuelle Artefakte, die durch 
warme salzsaure Hydrolyse entstehen kénnen auszuschlieBen, wird in diesem 


Abb. 2a—d. Symbionten aus Mycetocyten des Mitteldarmepithels bei Camponotus (Frei- 

landtiere, im Oktober fixiert). a HCl-Giemsa-Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. b Ribo- 

nuclease-Behandlung und Giemsa-Fiarbung. ec Perchlorsiiture-Methode nach CASSEL. 
d Modifizierte Robinow-Farbung nach MupD und SMITH. Vergr. etwa 1050 x 


Falle mit 10%iger n-HClO, bei 4°C hydrolysiert, anschlieBend in flie8endem 
Leitungswasser und destilliertem Wasser ausgewaschen und sodann in 0,1 %iger 
Fuchsinlésung einige Sekunden gefarbt. 

Kine Perchlorséureeinwirkung von 27 Std ergibt eine distinkte Dar- 
stellung der Bakterienbinnenstrukturen (vgl. Abb. 2c), welche aber bei 
45stiindiger Saéureeinwirkung wesentlich verblassen. — Alle Perchlor- 
sdurepraparate waren auf die Dauer nicht so haltbar wie z. B. Praparate 
mit HCl-Vorbehandlung. 

d) Um ganz sicherzugehen, habe ich auSerdem noch die modifizierte 
Robinow-Farbung nach Mupp und Smire verwendet: 

Es wird ebenfalls mit OsO,-Dampfen fixiert und nach der HCl- 
Hydrolyse in 1%igem Formaldehyd 2—4 min gebeizt, danach mit 
0,3%iger waBriger Fuchsinlésung gefaérbt, wodurch Strukturen darge- 
stellt werden, wie Abb. 2d sie zeigt. 

Vergleicht man die Ergebnisse dieser 4 Farbemethoden (Abb. 2a—d), 
so fallen in simtlichen Bildern immer wieder dieselben stark fairbbaren 
K6rper in den Bakterien auf. Zweifellos handelt es sich hier um Ein- 
schliisse von Desoxyribonucleinsdure, an deren Natur auf Grund der 
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vielfaltig schon erprobten Farbemethoden und des spezifischen Abbaus 
durch Desoxyribonuclease kaum mehr gezweifelt werden kann. 

Weitere DNS-haltige Substanz findet sich entweder in diffuser Ver- 
teilung oder aber mehr oder minder verdichtet bzw. fadenformig ange- 
ordnet, je nach dem Stadium des Symbionten. Alle Nachweismethoden 
stellen im Prinzip diese Verhaltnisse heraus, wenn auch eingeréumt 
werden mu8, daf die einzelnen Methoden sich mitunter in der Intensitat 
der Farbung dieser Strukturen etwas unterscheiden. — Die Perchlor- 
sduremethode, sowie die Farbung nach Mupp und Smrru tingieren nach 
meinen Erfahrungen verschiedentlich auch noch andere Substanzen, wes- 
halb bei den weiteren Versuchen in dieser Arbeit hauptsachlich mit der 
HCl-Giemsa-Farbung und der enzymatischen Methode gearbeitet wird. 

Weiter konnten mit dem Farbstoff Nr. 6120/12 der Ciba (GRIEDER, 
Neier und Merer 1954) in anderen Symbiontenstadien Chromatin- 
strukturen dargestellt werden!. — Auch die Feulgensche Nuclealreaktion 
an Schnitten brachte positive Ergebnisse fiir die Endosymbionten. 


VY. Die Symbionten wihrend der Entwicklung des Wirtes 

Uber die Symbiose bei Camponotus berichteten bereits BLOcHMANN 
(1884, 1887 und 1892), Bucuner (1918, 1928 und 1953) und Hecur 
(1924). Diese Autoren untersuchten vorwiegend die Lokalisation der 
stabchenformigen Symbionten waihrend der Embryonalentwicklung des 
Wirtes mit Hilfe von histologischen Methoden. Das morphologische 
Verhalten der Symbionten wahrend der Entwicklung des Wirtes sowie 
ihre Kernverhaltnisse blieben noch ungeklart. Deswegen beschaftigt 
sich diese Arbeit (an Hand von Ausstrichen) mit der Morphologie und 
den Kernverhaltnissen der symbiontischen Bakterien. 

Wir wollen zunachst die Symbionten in den Mycetocyten betrachten 
und beginnen deshalb mit den Larven. 


1. Larven 


Die Symbionten verschieden alter Larven wurden untersucht und 
dazu die Larven je nach ihrer Grof8e in Hilarven (bis zu 2mm), Larven 
mittleren (etwa 4mm) und Alteren Stadiums (bis 6,5 mm) eingeteilt. 
Das genaue Alter der jeweils tiberpriiften Tiere kann nie angegeben 
werden, da die Dauer des Larvenstadiums von trophogenen und klimati- 
schen Faktoren abhangig ist. Nachdem aber alle Larven zum gleichen 
Zeitpunkt aus demselben Nest entnommen wurden, die AuBenfaktoren 
also bestimmt dieselben waren, konnte die altersmaBige Kinteilung nach 
ihrer GroBe vorgenommen werden. 


1 Den Farbstoff verdanke ich der freundlichen Unterstiitzung von Herrn 
Dr. Nzetep (Ciba-Basel). 
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Vergleicht man die Symbionten in den Bakteriocyten des Mittel- 
darmes verschieden alter Entwicklungsstadien der RoBameise, so ergeben 
sich nicht nur in der Lange und Dicke der Symbionten, sondern vor 
allem auch hinsichtlich ihrer Binnenstrukturen recht erhebliche Unter- 
schiede. 

Bei alteren Larven besiedeln schmale Stébchen von durchschnitt- 
lich 4—11 u Lange und etwa 0,5 Breite die Mycetocyten (Abb. 3a). 


de 


: Pd a 

Abb. 3a—e. Symbionten von Camponotus ligniperda. a Aus einer alteren Larve; b und e 

aus einer Larve, die sich bereits im Kokon eingesponnen hatte. Farbung nach PIEKARSKI- 
ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x 


& a) 
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Ihre DNS-positiven K6rperchen liegen in einer Reihe regelmaBig hinter- 
einander angeordnet, weshalb diese Struktur im folgenden als Perl- 
schnurstruktur bezeichnet wird. Nur in den Larven dieser gleichen 
Alterskategorie besitzen die Symbionten diese typische Perlschnur- 
struktur. 

Ein etwas anderes Bild bieten die Symbionten solcher Larven, die 
sich bereits in einem Kokon eingesponnen haben (Pronymphen). Viele 
Teilungsformen der Bakterien weisen auf einen ersten Vermehrungs- 
schub der Symbionten zu Beginn der Vorpuppenperiode hin. — Diese 
Teilungstendenz der symbiontischen Mikroorganismen wirkt sich auch 
in ganz charakteristischen cytologischen Verdinderungen aus. Die Sym- 
bionten enthalten nicht mehr jene Perlenreihen von Chromatinkérper- 
chen, wie sie noch in alteren Larven auftreten (Abb. 4a). Vielmehr 
macht sich in ihrem Innern eine Tendenz des Auseinanderriickens der 


Kernverhaltnisse und Eigenschaften symbiontischer Mikroorganismen 17 


Chromatinkérnchen nach beiden Polen zu bemerkbar. So entsteht in 
der Mitte des Bakterienleibes eine chromatinfreie Zone (Abb. 3b und 
4b), in welcher spater sich dann der Symbiont in 3—5 y lange Teilungs- 
produkte durchschniirt. — Zu dieser Zeit kénnen sich die Symbionten 
unterschiedlich verhalten. Die einen teilen sich, wobei die chromatische 
Struktur beibehalten, jedoch enger im Symbionten gelagert wird 
(Abb. 3c). Bei den anderen verbreitern sich die Chromatinelemente 
(Abb. 4c) und bilden oft quergelagerte Balken. Deshalb wird diese 
Struktur im folgenden als Querbalkenstruktur bezeichnet. — Verschie- 
dentlich nehmen einzelne dieser Querbalken gehantelte Gestalt an. — 
In beiden Fallen entstehen also Teilungspro- - 
-dukte, welche die chromatische Substanz in 
dichter Lagerung verteilt enthalten. ; 
Diese kleineren Formen lagern sich im X 
Ausstrich verschiedentlich so, daB ungefahr 
gleich lange und morphologisch gleiche Stab- 5 
chen parallel, oft im Abstand von 1 w oder , racers a 
- in einem spitzen Winkel zu liegen kommen app, 4a—c._ Symbionten von 
(Abb. 3c). Sie bertihren sich vielfach in einem Camponotus ligniperda. a Per- 
° . : : lenreihen von Chromatink6r- 
Punkt oder liegen teilweise so nahe beisam- _perchen, wiesiein Symbionten 
men, daB eine Gabel entsteht. Vielfach ist ioe Pieces ane 
auch die eine Halfte beider Komponenten —nymphen. (Erklairung im Text) 
verschmolzen, wahrend die andere in ganz 
schmale Stiicke gegabelt ist. — Die einzelnen Partner k6nnen spiralig 
umeinander geschlungen sein, so daB Bilder entstehen, ahnlich wie 
sie Lerner, WoHLFEIL und Scumipt (1951 — Abb. 5, 8. 160) bei 
Symbionten von Pelomyxa darstellen. Diese Autoren versuchen nachzu- 
weisen, daB die Symbionten von Pelomyza ,,sich paaren“ und Gonidien 
bilden. — Doch lassen alle weiteren Untersuchungen an Camponotus- 
Symbionten darauf schlieBen, da keine ,,chemotaktische“ Anziehung 
der Spaltprodukte erfolgt, lassen doch die Mikroorganismen der darauf- 
folgenden Entwicklungsstadien des Wirtes weder Gonidienbildung noch 
als Zygoten anzusprechende Formen erkennen. Zwar tauchen im Laufe 
der Entwicklung Stadien auf, die jenen Formen in dem ,,SexualprozeB“ 
bei sternbildenden Bakterien (HEUMANN 1956) sehr dhneln, jedoch war 
bei den Symbionten von Camponotus ein solcher nie zu beobachten. 
Es wire auch erstaunlich, sollten gerade diese dicht in die Mycetocyte 
gepackten Symbionten zur Kopulation schreiten, nachdem man diesen 
Vorgang bei anderen Bakterien nur bei einem so groSen UberschuB 
von Nahrsubstrat erreichte, so daB sogar der ,,hangende Tropfen“ nicht 
geniigend Raum bot, um Sternbildung zu erméglichen (Stapp und 
Kno6set 1956). Sie erklarten: ,,Sicherlich spielt hierbei die hemmende 
Wirkung der Stoffwechselprodukte eine Rolle, die sich auf Grund fehlen- 
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der Diffusionsméglichkeiten schnell anreichern und nachteilig geltend 
machen. “* 

Nun gibt es aber auch pathogene Bakterien, fiir die paariges Wachs- 
tum geradezu charakteristisch ist; hierher gehéren z. B. Gonokokken, 
Meningokokken, Pneumokokken und Rauschbrandbazillen. Doch lassen 
weitere Ausstriche von anderen Wirtsstadien darauf schlieBen, dai 
paariges Wachstum bei diesen Symbionten nicht zutrifft. 

Man kénnte hier mit Recht einwenden, daf die stabchenformigen 
Symbionten von Camponotus in den Mycetocyten meist parallel aufge- 
rollt und gebiindelt liegen (BUCHNER 1953 — Abb. 276, S. 460) und 
deswegen auch in den Ausstrichen parallele Orientierungen zustande 
kommen kénnten. — Demgegeniiber muB jedoch die Tatsache beriick- 
sichtigt werden, da bei Camponotus diese orientierte Symbiontenlage- 
rung in den Mycetocyten des Mitteldarmepithels wahrend der ganzen 
Entwicklung des Wirtes (mit Ausnahme bei der Degeneration) auftritt. 
Nur aber in den Pronymphen zeigen die Symbionten in den Ausstrichen 
diese beschriebenen Lagebeziehungen. — Die Haufigkeit, mit welcher 
solche Lagerungen in dieser Vorpuppenphase auftreten, spricht auch 
gegen die Auffassung, daf es sich dabei um Kunstprodukte handeln 
konnte. Es bleibt nur die Moglichkeit, da die Symbionten bei der 
Teilung an der Plasmabriicke umknicken, also eine ,, Knickungsteilung“‘ 
vorliegt, wie sie von Tuberkel- und Diphtheriekeimen bekannt ist. 

Der erwahnte VermehrungsstoB der Symbionten, welcher in der 
Pronymphe beginnt, stellt sozusagen den Ubergang zu den Verhaltnissen 
der Symbionten des Puppenstadiums dar. 


2. Puppen 


Die Puppen wurden eingeteilt in junge, mittlere und altere Stadien 
und von jedem mehrere Ausstriche und Schnitte angefertigt. Als jung 
wurden solche Tiere bezeichnet, die noch vdéllig wei waren, wahrend 
mittlere Stadien bereits braune Augen und ein gelbes Abdomen auf- 
wiesen. Altere Puppen hatten Augen und Abdomen bereits braun, 
dagegen den Kopf hellbraun gefarbt. — Der Mitteldarm ist bei allen 
Puppenstadien kugelig und so klein, daf fiir einen Ausstrich der ganze 
Mitteldarm verwendet werden konnte. Dadurch war es méglich, alle 
in der entsprechenden Puppe vorkommenden Symbiontenformen im 
Ausstrich zu erfassen. 

Wahrend der 3 Puppenstadien trifft man eine Vielfalt von Symbion- 
ten an, die immer ausgepréigter hervortritt, je alter die einzelnen Puppen 
werden. 

In der jungen Puppe fallen zundchst viele kleine, stark tingierte, 
2,5—5 w lange Stébchen auf, die durch Querteilung ebenfalls stark 
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gefarbter Bakterien entstanden sind. Zahlreiche Teilungsstadien und 
eine stérkere Zunahme der kurzen Mikroorganismen weisen auf eine 
rege Vermehrung in dieser Phase hin. 

Daneben liegen in solchen Ausstrichen Symbionten in den verschie- 
densten Gréfen. Vielfach begegnen wir breiteren Formen, deren chro- 
matische Substanz in Gestalt und GréBe sehr unregelmaBig ausgebildet 
ist. Die einzelnen Chromatinpartikelchen sind durchschnittlich kleiner 
als in den Symbionten alterer Larven (vgl. z. B. Abb. 6a mit Abb. 3a). — 
An anderen Stellen des Ausstriches findet man Symbionten, deren 
Chromatinkorperchen regelmaBig in parallel zueinander verlaufenden 
Reihen angeordnet sind. Dieselben werden in der Folge als Parallelform 
bezeichnet (Abb. 5b « und 6a «). — Dabei sind wieder zwei verschiedene 
Typen zu unterscheiden: solche Formen, bei denen die chromatischen 
Korperchen zu Paaren geordnet hintereinanderliegen (Abb. 5b « und 
5e¢ a), und andere wiederum, bei denen keine solche RegelmaBigkeit in 
den nebeneinanderliegenden K6rnchenreihen zu notieren ist (Abb. 5a f). 
Beide Typen treten vorerst in den 3 Puppenstadien nur zu einem sehr 
geringen Prozentsatz auf. 

Haufig sind dagegen solche Mikroorganismen, in denen jene parallel 
gelagerten Korperchen mit queren Balken, die teils senkrecht, teils 
schrag zur Langsachse verlaufen, abwechseln (Abb. 5a f, 5d 6, 6a 6 und 
6b p). Bei manchen Formen hat man dabei den Eindruck einer netz- 
artigen Struktur der Chromatinkomponenten (Abb. 5d y). Solche ahn- 
liche Querbalken hat Rosinow bei Esch. cola (aus Dubos 1949) als 
“dumbbell-shaped chromosomes” beschrieben; jedoch ist ihre Anordnung 
bei diesem Objekt anders als bei den Camponotus-Symbionten. 

Gelegentlich andert sich das Bild einer regelmaBigen Verteilung der 
chromatischen Substanz insofern, als Chromatinpartikel etwas weiter 
auseinanderriicken, teils in der Langsrichtung, teils aber auch an die 
Peripherie des Symbionten (Abb. 5b f und 5a y). 

Man hat dabei den Eindruck, daB es sich um eine passive Verschie- 
bung der Chromatinkomponenten durch EKinlagerungen von Substanzen 
handelt, die bei schmaleren Symbionten, deren Chromatin meist in einer 
Reihe gréberer Granula ausgebildet ist (Abb. 5b y und 5d «), mitunter 
zu partiellen kleinen Auftreibungen der Symbionten fiihren kénnen 
(Abb. 5d 6, 5¢ 6 und 6a 0). 

Uber die Natur der Einschliisse vermag ich keine Aussagen zu 
machen, wahrscheinlich handelt es sich um Reservestoffe, die gestapelt 
werden. 

Schon DELaporTE (1950) erkannte, daB die chromatische Substanz 
bei Bacillus B (Plate I Abb. 25) und anderen Mikroorganismen durch 
verschiedene Einschliisse verlagert wird und schreibt: ““When reserve 

ae 
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substances (lipids, glycogen a.s.o.) are found in the central part of the 
cell, they push against the nuclear element and deform it, and can 


99 


also fragment it into several parts, .. . 


Abb. 5a—d. Symbionten aus jungen Arbeiterinnenpuppen von Camponotus ligniperda. 
HCl-Giemsa-Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x. (Erklarung im Text) 


In der mittleren Puppe fallt die Zunahme der kleineren, stark tin- 
gierten Staéibchen, die manchmal eine lichtbrechende ovale Stelle auf- 
weisen, besonders auf neben den gréBeren, breiteren Mikroorganismen 
mit den deutlichen Binnenstrukturen (Abb. 6b). 
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In der dlteren Puppe pragen sich die GréBendifferenzen der Sym- 
bionten immer mehr aus. Besonders in jenen Mitteldarmpartien, welche 
den heranwachsenden Ovariolen dicht anliegen, treten vorwiegend die 


Abb. 6a—d. Symbionten aus-den Mycetocyten des Mitteldarms von Arbeiterinnenpuppen. 

a Aus junger Puppe (Vergr. etwa 1300 x); b aus mittlerem Puppenstadium (Vergr. etwa 

1400); ¢ und d aus alterer Puppe mit bereits braunem Abdomen. Vergr. etwa 1500 x. 
Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW 


stark gefirbten Kleinformen auf (Abb.6c und d), wie das spater, 
wenn von der Ovarialinfektion die Rede ist, noch genauer geschildert 


werden soll. 
An anderen Stellen des Mitteldarmes befinden sich zu dieser Zeit 
jene breiteren und gréBeren Symbiontenformen, wie wir sie schon in 
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der jungen Puppe kennengelernt haben; nur sind jetzt die Chromatin- 
kérperchen lockerer gepackt. 

Da und dort zeigen sich Andeutungen einer Gabelung (Abb. 6a y in 
Symbionten einer jungen Puppe und Abb. 6d y in Symbionten einer 
alten Puppe), woraus man auf eine beginnende Langsspaltung oder — 
Verzweigung schlieBen kénnte. Daneben kommen schmale Symbionten- 
formen mit Perlschnurstruktur vor, tiber deren Entstehung keine Beob- 
achtungen vorliegen. — Uber die Genologie dieser Formen lassen sich 
nur an Hand von Reinkulturen sichere Schliisse ziehen. 

Langsteilungen wurden zwar von BRAULKE (1933) an Vibrionen und 
von Scumipt (1933) an Staébchen beobachtet, die unter LiCl-EinfluB 
aus Sarcinen herausgeziichtet wurden. — Doch sind diese Angaben mit 
Vorsicht aufzunehmen. Es scheint bei den Camponotus-Symbionten 
eine Langsspaltung recht unwahrscheinlich zu sein, wenn auch manche 
Bilder zu solch einer Annahme verleiten. 

Haufiger als in der jungen Puppe sind in diesem Stadium des Wirtes 
mittelgroBe (etwa 4—10) Staébchen zu finden, welche die erwahnte 
Struktur einer Perlschnur besitzen, aber distal oder nahe am Ende eine 
Verdickung aufweisen. Sie ahneln morphologisch schon etwas den 
,,LOffel- oder Tennisschlagerformen“, die auf S. 25 Abb. 8¢ beschrieben 
werden. 

Im Vergleich zu den tbrigen Entwicklungsstadien von Camponotus 
ist bei den Puppen eine bunte Vielfalt nebeneinander vorkommender 
Symbiontenstadien zu beobachten. 

Der bereits erwahnte Vermehrungsschub der kleineren Stabchen, der 
in der Pronymphe einsetzt und in der mittleren und alteren Puppe seinen 
Hohepunkt erreicht, erinnert uns an ahnliche Prozesse bei anderen 
Symbiosen. — Bei Formica fusca z. B. erwahnt LILIENSTERN (1932) 
eine starke Vermehrung der Symbionten im alteren Puppenstadium. 
Weiterhin wurde eine Symbiontenvermehrung wahrend der Puppenruhe 
bei Lyctus linearis GouzE beobachtet (KocH 1936). 

Wir verstehen jetzt auch, daB zur Zeit der Puppenruhe von Cam~po- 
notus der Entwicklungszustand der Symbionten in den Mycetocyten 
diesem Vermehrungsschub entsprechend recht verschieden sein kann. 
In der Jungimago! miissen wir daher erwartungsgema8 auf verschiedene 
Symbiontenformen nebeneinander in den Mycetocyten stoBen. 


3. Jungimagines 
In den Jungimagines in einem Alter bis zu 2 Tagen konnte ich keine 
auffalligen Verénderungen in den Symbionten beobachten. (Es war 
also nicht notwendig, eine weitere Einteilung dieser Jungtiere nach dem 


1 In den folgenden Abschnitten werden Arbeiterinnen und Soldaten als ,,lma- 


sade gemeinsam behandelt, da sich ihre Symbionten in allen Fallen gleich ver- 
alten. 
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Ausfarbungsgrad des Kopfes vorzunehmen.) Deshalb werden im folgen- 
den alle frisch geschlipften Imagines bis zu einem Alter von 2 Tagen 
als Jungimagines bezeichnet. 


ea pee ee 


Abb. 7a—d. Symbionten aus den Mycetocyten des Mitteldarmepithels von Jungimagines 
(Arbeiterinnen). HCl-Giemsa-Fiaérbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x 


In der Jungimago trifft man mehrere Symbiontenformen mit ver- 
schieden ausgebildeten Binnenstrukturen an. Nunmehr dominieren die 
Parallelformen, und die paarige Anordnung der einzelnen Chromatin- 
elemente ist jetzt wesentlich klarer als in den Symbionten der Puppe 
(Abb. 7a a und 8a «). — In den meisten Fallen erscheinen jedoch die 
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zweireihig angeordneten Chromatinpartikelchen unregelmabig verteilt 
(Abb. 7a 8 und 7d). Bei einigen Formen weisen mediane Einschnii- 
rungen des Protoplasten auf bevorstehende Querteilungsprozesse hin 
(Abb. 7ay, 7c y, 74y und 8d). — Doch finden sich daneben auch 
solche Formen, deren eines Ende stark verbreitert ist und in welchem 
die beiden Kérnchenreihen stark divergieren (Abb. 8a f). Ich méchte 
jedoch die Frage einer Langsspaltung, auf die man aus solchen Bildern 
schlieBen kénnte, noch offenlassen. Es kénnten auch andere Faktoren, 
wie polare Einlagerungen von Stoffwechselprodukten, fiir solche Bilder 
verantwortlich zu machen sein. 

Sehr zahlreich sind auBerdem hantelférmige Querbalken (Abb. 7a 6 
und 8ay). Alle diese breiteren Symbionten verhalten sich nicht so 
formkonstant wie die Perlschnurformen (Abb. 7b) und zeigen haufig 
etwas keulig verdickte Enden (Abb. 8a 0). 

Jene stark gefirbten aus dem Puppenstadium bekannten Infek- 
tionsformen trifft man in der Jungimago nur noch selten an. Hier 
treten Mikroorganismen auf, die bei starker Durchleuchtung nicht mehr 
homogen erscheinen, sondern die perlschnurférmige Struktur in sehr 
dichter Packung gerade noch erkennen lassen. Manchmal zeigen sie 
einen kleinen lichtbrechenden Einschlu8 (Abb. 8a «). 

Bei einigen Imagines treten schlieBlich die den ,,L6ffel- oder Tennis- 
schlagerformen“ gleichenden Stadien auf (Abb. 8b und ec), ahnlich 
jenen, wie man sie bei Clostridium tetani vorfindet. Doch handelt es 
sich bei diesen Symbiontenformen wohl nicht um Sporenbildungsstadien! 
(s. S. 11). Es sind kleine bis mittelgroBe Stabchen, welche einen stiel- 
formigen Abschnitt mit Perlschnurstruktur aufweisen, der nahe am 
Ende oder terminal verdickt ist (Abb. 8c «). Diese endstandigen Ver- 
dickungen sind bei einem Teil der Formen nur noch durch einen chro- 
matinfreien Abschnitt mit dem Stiel verbunden (Abb. 8¢ f), bei anderen 
dagegen schon etwas vom Stiel getrennt (Abb. 8c y). Man darf wohl 
daraus schlieBen, daB die zu diesem Zeitpunkt sehr haufig auftretenden 
kugelig-ovalen K6érperchen im Ausstrich solche Abschniirungsprodukte 
sind. — Die Binnenstrukturen in den dazwischenliegenden Stabchen 
werden um diese Zeit wieder undeutlich (was vielleicht mit einer zeit- 
weiligen Verarmung an DNS zusammenhangen kénnte). 

In all diesen Praéparaten jedoch sind Parallelformen anzutreffen, die 
wohl in dieser ausgepriigten Form als ein Charakteristikum der Sym- 
bionten in Jungimagines betrachtet werden kénnen. 

Fir die Untersuchungen der Symbionten wahrend der Entwicklung 
des Wirtes ist von Bedeutung, da® die Ausstriche der Larven, Puppen 


} Die Sporenfarbung nach MénteR und Raxerrs konnte damals nicht durch- 


gefiihrt werden, doch fiel sie bei ahnlich aussehenden Gebilden alterer Wirtsstadien 
negativ aus. 
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und Jungimagines alle aus Tieren desselben Nestes stammen, den 
gleichen klimatischen Verhaltnissen ausgesetzt waren und innerhalb von 
5 Tagen prapariert und fixiert wurden. Die Untersuchungen erfolgten 


c Samu ; ; 5 , } 
_ Abb. 8a—d. Symbionten aus jungen Imagines. HCl-Giemsa-Farbung. Vergr. a, c und d 
—— etwa 1300 x; b etwa 400 x 


_also in einer so kurzen Zeit, daB keine Veranderungen der Mikroorganis- 
-men durch Wechsel der Umwelteinfliisse auf den Wirt zu beriicksichtigen 
gewesen waren. Vergleichende Versuche von standig frisch eingeholten 
Ameisen eines Naturnestes mit Arbeiterinnen und Soldaten desselben 
Nestes, die aber im Gipsnest weitergeziichtet wurden, ergeben, da sich 
die Symbionten dieser Tiere im kiinstlichen Nest waihrend 6 Wochen 
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nicht verdindern. Versuche iiber noch lingere Zeitspannen hinaus 
konnten jedoch nicht durchgefiihrt werden, da dann wahrscheinlich 
auch andere als jene gleichaltrigen Arbeiterinen und Soldaten im Gips- 
nest den AuBendienst tibernehmen. 

Fiir alle weiteren Versuche mit genau datierten Imagines wurden 
die Arbeiterinnen und Soldaten direkt nach dem Schliipfen in die ver- 
schiedenen Gipsnester zu alteren Tieren umgesetzt. Letztere waren gut 
von den Jungtieren durch den dunkleren Thorax zu unterscheiden, der 
bei den jungen Imagines im Gipsnest erst nach etwa 7 Monaten nach- 
dunkelte. — Diese Tiere waren dann der Zimmertemperatur und anderen 
Umwelteinfliissen als in freier Natur ausgesetzt. Solche Faktoren wirken 
sich zweifellos auf die Symbionten aus. Doch war ich, um genau datiertes 
Material zur Verfiigung zu haben, auf die Haltung der Tiere in Gips- 
nestern angewiesen. 


4. Vierwéchige Imagines 


In 4 Wochen alten Imagines trifft man Symbionten mit Parallel- 
struktur (Abb. 9c «) nur noch sehr selten an. Die DNS-haltige Substanz 
bildet haufig eng gelagerte, teils diinne, teils kraftigere Querbalken 
(Abb. 9a f und 9cf), welche oft gehantelt und schrég oder quer zur 
Langsachse orientiert sind (Abb. 9a y, 9b y und 9c y). In seltenen Aus- 
nahmefallen (s. Abb. 9¢ 6) hat man den Hindruck einer Spiralstruktur 
der chromatischen Substanz. Verschiedentlich sind diese Querstrukturen 
halbmondférmig gekriimmt (Abb. 9b fh). — Neben Symbionten mit 
vielen eng aufgereihten chromatischen Strukturen findet man auch 
solche, in welchen die einzelnen Querbalken etwas lockerer angeordnet 
sind. Haufiger sind jetzt auch rund-elliptische Vakuolen zu erkennen, 
welche vielfach die ganze Breite der Symbionten einnehmen und an den 
verschiedensten Stellen, mitunter auch terminal, auftreten (Abb. 9b 6 
und 9c 6). Werden sie gréBer, dann erscheint der Symbiont an dieser 
Stelle verdickt. 


Zwischen den eben geschilderten typischen Symbiontenformen treten 
zu dieser Zeit merkwirdige polymorphe Gebilde auf, die einen Durch- 
messer von 3—4 u haben (Abb. 9a—c). 

In der Folge méchte ich sie in Anlehnung an v. Prrrrwrrz (1953), 
die solche Gebilde bei Proteus vulgaris beobachtet hatte, als ,,Umwand- 
lungsformen“ bezeichnen. Abb. 9a« zeigt einen solchen Symbionten 
mit einer endstandigen, kleinen Auftreibung. Man darf wohl annehmen, 
da diese ,, Umwandlungsformen“ sich iiber ein solches Stadium aus den 
breiteren, stabchenférmigen Symbionten herausentwickeln. — Weiterhin 
finden sich alle Ubergange zwischen mehr langgestreckten (Abb. 9b «) 
bis zu annahernd rundlich ovalen Gebilden (Abb. 9a 6). Sie sind reich 
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vakuolisiert und die chromatische Substanz ist gewohnlich in verschieden 
groBen Brocken auf die Randzonen abgedrangt (Abb. 9a 6, 9b ¢ und 


HCl-Giemsa-Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. 
Vergr. etwa 1300 x 


9ce). Bei einem Teil dieser 
bizarren Symbiontenfor- 
men jedoch fiillt die chro- 
matische Substanz den 
Raum zwischen den Va- 
kuolen der Randzone aus 
(Abb. 10a x). — Eine gut 
sichtbare Begrenzung der 
, Umwandlungsformen“ ist 
nicht tiberall zu beobach- 
ten. Bei den birnenfor- 
migen Symbionten von 
Abb. 9b ez. B. hat bereits 
peripher eine Lysis einge- 
setzt, welche wohl Sym- 
biontenzustande — verur- 
sacht, wie wir sie in 
Abb. 10b« und schlieBlich 
10b B vorfinden. — Der 


Ausstrich, welcher der Abb. 10b zugrunde liegt, bietet ein vollig 
anderes Bild, obwohl er einem gleichaltrigen Tier entstammt. Im 
Interesse einer klaren Darstellung méchte ich erst spadter auf diese 
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Symbiontenzusténde genauer eingehen, wenn von den Symbionten der 
8wochigen Imagines die Rede ist. 


Abb. 10a—d. Symbionten aus den Mycetocyten des Mitteldarmepithels. a und b aus 
4 Wochen alten Imagines; c und d aus 8 Wochen alten Imagines. HCl-Giemsa-Farbung 
nach PIEKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x 


Solche Gestaltsverdénderungen, wie wir sie bei den ,,Umwandlungs- 
formen‘ gesehen haben, sind uns von den verschiedensten nicht sym- 
biontischen Bakterien schon langere Zeit bekannt und wurden zuerst 
bei alternden Kulturen beobachtet. 
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FLEMING u. Mitarb. (1950) und v. Prrrrwrrz (1953) fanden solche 
bizarre, vakuolisierte Gebilde bei Proteus vulgaris nach Penicillinein- 
flu8. — Der Verlauf, den der Formwandel der Camponotus-Symbionten 
nimmt, tiberrascht uns keineswegs, wenn wir ihn mit jenem der Kugel- 
formen von Proteus vulgaris vergleichen, die unter Penicillineinflu8 
standen. So schreibt v. Prirrwirz (1953): ,,Im Verlaufe weiterer 
Beobachtungen léste sich die anfanglich scharfe Begrenzung der Kugel- 
formen auf, und die Granula lagen in losem Verband auf dem Agar.“ 

Neuerdings hat auch BENDER (1957) beim gleichen Objekt in Serien- 
aufnahmen den gleitenden Ubergang von einer Form in die andere fest- 
gehalten (s. BENDER, Abb. 1a—l). Auch die lytischen Erscheinungen hat 
BENDER stufenweise bei Proteus vulgaris beobachtet. 

Es kann sich bei den Umwandlungsformen von Camponotus-Sym- 
bionten bestimmt nicht um Artefakte handeln, die auf Quellungs- 
erscheinungen zuriickzufiihren sind, da nachweislich das untersuchte 
Material nur kurze Zeit (4 min) dem Praparationsmedium ausgesetzt 
war und nach meiner Beobachtung ein Aufquellen der Symbionten in 
diesem Medium friihestens nach 25min beginnt. Zudem sind die 
flachigen Formen geradezu typisch fiir die Symbionten dieses Alters- 
stadiums von Camponotus. — Die Vermutung liegt also nahe, daB sich 
der physiologische Zustand der Symbionten in der Mycetocyte durch 
Einwirkung duBerer Faktoren geandert hat. Ein solcher Formwandel 
der Symbionten unter dem Einflu8 des Wirtsorganismus ist ja bei sehr 
vielen Insektensymbiosen beobachtet worden. 


5. Achtwéchige Imagines 


Bei den Symbionten 8wéchiger Imagines dominieren fadige, durch- 
schnittlich 14 4 lange Mikroorganismen (Abb. 10c, d und lla) mit 
mehr oder weniger deutlicher Perlschnurstruktur. Daneben treten zu 
diesem Zeitpunkt zum erstenmal wahrend der Entwicklung des Wirtes 
auch einige wenige verzweigte Formen auf. 

Vielfach besitzen die fadigen Symbionten an einem Ende eine stark 
firbbare Auftreibung (Abb. 10c «), welche in der Regel mit dem Grad 
der Verkiirzung der Faden an Dicke zunimmt (Abb. 10d « und 11a «). — 
Hier stellen wir bereits eine groBe Ahnlichkeit fest mit jenen Symbionten, 
wie ich sie in Ausnahmefiallen schon bei 4wéchigen Imagines vorfand 
(Abb. 10b y). In den Symbionten beider Altersstadien des Wirtes (in 
4. und 8woéchigen Imagines) enthalten diese kleineren, glasigen Ver- 
dickungen chromatische Substanz und verschieden groBe Vakuolen. 
Doch finden sich neben diesen Symbionten mit kleinen, terminalen 
Verdickungen auch kiirzere Formen, die bereits bulbusartige Auftrei- 
bungen besitzen (Abb. 10d f). Sie enthalten mehrere kleine Vakuolen 
‘in dem stark verbreiterten Abschnitt. Vergleichen wir Symbionten- 
formen, wie sie in Abb. 10d 8, 10cf und 10cy wiedergegeben sind, 
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miteinander, so fallt uns auf, daB die Lange des fadigen Abschnittes 
mit der Entfaltung der bulbusartigen Auftreibung abnimmt. In 
Abb. 10c f ist an die Stelle von mehreren kleinen Vakuolen eine groBe 
Vakuole getreten, um welche peripher die chromatische Substanz 
gelagert ist. 

Betrachten wir nun Abb. 10cy (aus einer 8wéchigen Imago) und 
Abb. 10a « (aus einer 4wéchigen Imago), so fallt eine groBe Ahnlichkeit 
beider Symbiontenformen auf. Die Annahme, dafs Abb. 10c y ein etwas 
weiter fortgeschrittenes Stadium der ,,Umwandlungsform‘‘ der Campo- 
notus-Symbionten darstellt, besteht wohl zu recht. Der kleine Stiel, der 
dem ganzen eine birnenartige Gestalt verleiht, zeigt dann nach meiner 
Auffassung den Beginn einer Weiterentwicklung zur urspriinglichen 
Fadenform an. 

Verschiedene Symbiontenzustaénde des Ausstriches der Abb. 10b 
fiihren uns zu der Annahme, da die fadigen Symbionten auch auf eine 
etwas andere Art aus den ,,Umwandlungsformen‘ entstehen konnen. — 
Die vielen kleinen, an einem Pole rund, am entgegengesetzten etwas 
spitz erscheinenden Gebilde (Abb. 10b £) aus der 4w6chigen Imago sind 
den danebenliegenden bizarren, stark tingierten und vakuolisierten 
(Abb. 10b «) sehr ahnlich. Abb. 10b « laBt eine Lysis des umgebenden 
Plasmas erkennen, so dafi man wohl berechtigt ist, zu folgern, diese 
kleinen rund-ovalen Gebilde seien durch ZusammenflieBen der chro- 
matischen Substanz der ,,Umwandlungsformen‘: gebildet worden. 

Wenn auch die Annahme etwas gewagt erscheint, daB die Symbionten- 
zustande, wie sie in Abb. 10b « dargestellt sind, durch lytische Prozesse 
aus den ,, Umwandlungsformen‘* der Abb. 10a « entstanden sind, so be- 
starken mich neuere Untersuchungen an Proteus vulgaris von BENDER 
(1957) und v. Prirrwirz (1953) in dieser Auffassung. 

v. Prirrwitz (1953) fand bei Phasenkontrastbeobachtungen, daB 
die ,,Umwandlungsformen‘‘ von Proteus vulgaris einer Lysis unterliegen 
und ,,Granulationsformen“ iibrigbleiben. ,,Eine Riickwandlung der 
Granulationsformen zu normalen Staébchen ist nach Ubertragung auf 
penicillinfreien Nahrboden unter bestimmten Umsténden méglich.“ 
Mittels der Feulgenschen Nuclealreaktion beobachtete sie, daB die 
,Kugelformen mit einer Menge von Nucleoiden wechselnder GréBe in 
verschiedener Anordnung erfiillt waren. Haufig traten besonders im 
Beginn der Teilungshemmung grofe, klumpige oder stabformige Kern- 
aquivalente auf.‘ 


BENDER (1957) hat in vivo diese lytischen Prozesse verfolgen kénnen 
(s. BENDER 1957, Abb. 1h—1). 

Ks ist also méglich, daB® auch bei den Camponotus-Symbionten ein 
ahnlicher, auf den ersten Blick vielleicht schwer verstandlicher Umwand- 
lungsprozef stattfindet. Abb. 10b y und 11a « kénnten als Beleg dafiir 
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8wo6chiger Imago; b und d aus 18wéchigen Imagines. Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. 


Vergr. etwa 1300 x. ec Anschnitt einer Mycetocyte im Mitteldarm einer 18 Wochen alten 
Imago. Farbung nach HEIDENHAIN. Vergr. etwa 900 


gelten. Dieser UmwandlungsprozeB kann sich auch tiber einen langeren 
_ Zeitraum hin erstrecken. Auch beiden 8wochigen Imagines lassen sich noch 
vereinzelt solche ,, Umwandlungsformen“ finden (Abb. 10c 6 und 11a). 
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Die Tatsache allein, da in den Symbiontenausstrichen der 4w6chigen 
Imagines breitere Faden und ,,Umwandlungsformen‘, bei 8wochigen 
Imagines dagegen diinnere, faidige Symbionten vorherrschen, weist auf 
die Méglichkeit hin, da8 die schlanken, faidigen Symbionten aus den 
breiteren Stabchen und bizarren Gebilden hervorgegangen sind. — 
Den endgiiltigen Beweis dafiir kénnte nur eine Beobachtung in vivo 
an Reinkulturen der Camponotus-Symbionten erbringen. 


Selbst in 12 Wochen alten Imagines, welche vor Eintritt des Winter- 
schlafs untersucht wurden, findet man noch jene Symbiontenformen 
und -strukturen vor, wie sie in Abb. 10a—d dargestellt sind. 


6. Imagines im Winterschlaf 


Die im Januar untersuchten 18wéchigen Imagines befanden sich in 
festem Winterschlaf. — Dieses Stadium des Wirtes zeigt also Mikro- 
organismen, die dem geringsten Stoffwechsel der Ameise ausgesetzt sind. 
Die GréBe der Symbionten variiert von etwa 60,8 u bis 14x0,5 yu. 


Es finden sich Bakterien mit ganz pragnanter Perlschnurstruktur 
(Abb. 11b und d) neben solchen, bei denen die Chromatineinschliisse 
weitgehend geschwunden sind. Diese Symbionten unterscheiden sich 
aber von denen des bereits beschriebenen alteren Larvenstadiums bei 
Beobachtung mit dem Grinfilter durch den Besitz einer, jetzt meist 
noch kleinen, ovalen, orange gefarbten Einlagerung (Abb. 11b« und 
lld«). Sie ist allerdings in der Mikrophotographie bei Schwarz-WeiB- 
Wiedergabe nur sehr schwer zu sehen. Einige Symbionten zeigen kleine 
Vakuolen (Abb. 11b 6 und 11d f). — In den kiirzeren Symbionten ist 
die Perlschnurstruktur besonders deutlich, verblaBt aber in den zu 
langeren Faden ausgewachsenen Mikroorganismen immer mehr (vgl. 
Abb. 1lb y und 11b 8). 


Eine Verwechslung dieser langen, fadigen Mikroorganismen des 
Mitteldarmausstriches mit eventuell vorkommenden Bakterien des 
Darmlumens ist ausgeschlossen. An Hand von Querschnitten durch 
den Mitteldarm lat sich leicht der Nachweis erbringen, wie Abb. lle 
zeigt. Die faidigen Symbionten liegen dicht gebiindelt und aufgerollt 
gleich einem Garnknauel in den Mycetocyten. Bei einer Schnittdicke 
von 3m wurden die langeren Symbionten mehrmals angeschnitten, 
weshalb die vollkommene Lange der fidigen Mikroorganismen im Schnitt 
nicht zur Darstellung gebracht werden kann. — Doch geht deutlich die 
Identitaét der Insassen der Bakteriocyte mit jenen Faden im Ausstrich 
daraus hervor. 

Es muf aber noch erwaihnt werden, da neben einfachen, fadigen 
Symbionten auch verzweigte Formen auftreten, wie sie in dlteren 
Stadien der Imagines immer haufiger erscheinen. 
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Chromatinkérnchen nach beiden Polen zu bemerkbar. So entsteht in 
der Mitte des Bakterienleibes eine chromatinfreie Zone (Abb. 3b und 
4b), in welcher spater sich dann der Symbiont in 3—5 u lange Teilungs- 
produkte durchschniirt. — Zu dieser Zeit kénnen sich die Symbionten 
unterschiedlich verhalten. Die einen teilen sich, wobei die chromatische 
Struktur beibehalten, jedoch enger im Symbionten gelagert wird 
(Abb. 3c). Bei den anderen verbreitern sich die Chromatinelemente 
(Abb. 4c) und bilden oft quergelagerte Balken. Deshalb wird diese 
Struktur im folgenden als Querbalkenstruktur bezeichnet. — Verschie- 
dentlich nehmen einzelne dieser Querbalken gehantelte Gestalt an. — 
In beiden Fallen entstehen also Teilungspro- 
dukte, welche die chromatische Substanz in 
dichter Lagerung verteilt enthalten. 

Diese kleineren Formen lagern sich im 
Ausstrich verschiedentlich so, daB ungefahr 
gleich lange und morphologisch gleiche Stab- 
chen parallel, oft im Abstand von 1 yw oder r 
in einem spitzen Winkel zu liegen kommen app. da—c. Serabiontaws on 
(Abb. 3c). Sie berithren sich vielfach in einem Camponotus ligniperda. a Per- 
Punkt oder liegen teilweise so nahe beisam- ee ee mre sear 
men, daB eine Gabel entsteht. Vielfach ist 28 4lteren Larven auftreten; 

i e = ; b und e Symbionten aus Pro- 

auch die eine Halfte beider Komponenten nymphen. (Erklirung im Text) 
verschmolzen, wahrend die andere in ganz 
schmale Stticke gegabelt ist. — Die einzelnen Partner konnen spiralig 
umeinander geschlungen sein, so dai Bilder entstehen, ahnlich wie 
sie LemneR, WoHLFEIL und Scumipt (1951 — Abb.5, S. 160) bei 
Symbionten von Pelomyxa darstellen. Diese Autoren versuchen nachzu- 
weisen, daB die Symbionten von Pelomyzxa ,,sich paaren‘‘ und Gonidien 
bilden. — Doch lassen alle weiteren Untersuchungen an Camponotus- 
Symbionten darauf schlieBen, daB keine ,,chemotaktische‘ Anziehung 
der Spaltprodukte erfolgt, lassen doch die Mikroorganismen der darauf- 
folgenden Entwicklungsstadien des Wirtes weder Gonidienbildung noch 
als Zygoten anzusprechende Formen erkennen. Zwar tauchen im Laufe 
der Entwicklung Stadien auf, die jenen Formen in dem ,,SexualprozeB“ 
bei sternbildenden Bakterien (HEUMANN 1956) sehr ahneln, jedoch war 
bei den Symbionten von Camponotus ein solcher nie zu beobachten. 
Es ware auch erstaunlich, sollten gerade diese dicht in die Mycetocyte 
gepackten Symbionten zur Kopulation schreiten, nachdem man diesen 
Vorgang bei anderen Bakterien nur bei einem so grofen UberschuB 
von Nahrsubstrat erreichte, so daB sogar der ,,hangende Tropfen“ nicht 
geniigend Raum bot, um Sternbildung zu ermdglichen (Stapp und 
Kwn6sEL 1956). Sie erklarten: ,,Sicherlich spielt hierbei die hemmende 
Wirkung der Stoffwechselprodukte eine Rolle, die sich auf Grund fehlen- 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 48 2 
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der Diffusionsméglichkeiten schnell anreichern und nachteilig geltend 
machen.“ 

Nun gibt es aber auch pathogene Bakterien, fiir die paariges Wachs- 
tum geradezu charakteristisch ist; hierher gehéren z. B. Gonokokken, 
Meningokokken, Pneumokokken und Rauschbrandbazillen. Doch lassen 
weitere Ausstriche von anderen Wirtsstadien darauf schlieBen, daB 
paariges Wachstum bei diesen Symbionten nicht zutrifft. 

Man kénnte hier mit Recht einwenden, daB die stabchenformigen 
Symbionten von Camponotus in den Mycetocyten meist parallel aufge- 
rollt und gebiindelt liegen (BUCHNER 1953 — Abb. 276, S. 460) und 
deswegen auch in den Ausstrichen parallele Orientierungen zustande 
kommen kénnten. — Demgegentiber muB jedoch die Tatsache beriick- 
sichtigt werden, daB bei Camponotus diese orientierte Symbiontenlage- 
rung in den Mycetocyten des Mitteldarmepithels wahrend der ganzen 
Entwicklung des Wirtes (mit Ausnahme bei der Degeneration) auftritt. 
Nur aber in den Pronymphen zeigen die Symbionten in den Ausstrichen 
diese beschriebenen Lagebeziehungen. — Die Haufigkeit, mit welcher 
solche Lagerungen in dieser Vorpuppenphase auftreten, spricht auch 
gegen die Auffassung, daB es sich dabei um Kunstprodukte handeln 
konnte. Es bleibt nur die Moglichkeit, da die Symbionten bei der 
Teilung an der Plasmabriicke umknicken, also eine ,,Knickungsteilung“‘ 
vorliegt, wie sie von Tuberkel- und Diphtheriekeimen bekannt ist. 

Der erwahnte Vermehrungssto8 der Symbionten, welcher in der 
Pronymphe beginnt, stellt sozusagen den Ubergang zu den Verhaltnissen 
der Symbionten des Puppenstadiums dar. 


2. Puppen 


Die Puppen wurden eingeteilt in junge, mittlere und altere Stadien 
und von jedem mehrere Ausstriche und Schnitte angefertigt. Als jung 
wurden solche Tiere bezeichnet, die noch véllig wei8 waren, wahrend 
mittlere Stadien bereits braune Augen und ein gelbes Abdomen auf- 
wiesen, Altere Puppen hatten Augen und Abdomen bereits braun, 
dagegen den Kopf hellbraun gefirbt. — Der Mitteldarm ist bei allen 
Puppenstadien kugelig und so klein, daf fiir einen Ausstrich der ganze 
Mitteldarm verwendet werden konnte. Dadurch war es méglich, alle 
in der entsprechenden Puppe vorkommenden Symbiontenformen im 
Ausstrich zu erfassen. 

Wahrend der 3 Puppenstadien trifft man eine Vielfalt von Symbion- 


ten an, die immer ausgeprigter hervortritt, je alter die einzelnen Puppen 
werden. 


In der jungen Puppe fallen zunachst viele kleine, stark tingierte, 
2,5—5 uw lange Stébchen auf, die durch Querteilung ebenfalls stark 
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gefarbter Bakterien entstanden sind. Zahlreiche Teilungsstadien und 
eine staérkere Zunahme der kurzen Mikroorganismen weisen auf eine 
rege Vermehrung in dieser Phase hin. 


Daneben liegen in solchen Ausstrichen Symbionten in den verschie- 
densten Gréfen. Vielfach begegnen wir breiteren Formen, deren chro- 
matische Substanz in Gestalt und GréBe sehr unregelmaBig ausgebildet 
ist. Die einzelnen Chromatinpartikelchen sind durchschnittlich kleiner 
als in den Symbionten alterer Larven (vgl.z. B. Abb. 6a mit Abb. 3a). — 
An anderen Stellen des Ausstriches findet man Symbionten, deren 
Chromatinkérperchen regelmafBig in parallel zueinander verlaufenden 
Reihen angeordnet sind. Dieselben werden in der Folge als Parallelform 
bezeichnet (Abb. 5b « und 6a «). — Dabei sind wieder zwei verschiedene 
Typen zu unterscheiden: solche Formen, bei denen die chromatischen 
Korperchen zu Paaren geordnet hintereinanderliegen (Abb. 5b « und 
5e a), und andere wiederum, bei denen keine solche RegelmaBGigkeit in 
den nebeneinanderliegenden K6rnchenreihen zu notieren ist (Abb. 5a f). 
Beide Typen treten vorerst in den 3 Puppenstadien nur zu einem sehr 
geringen Prozentsatz auf. 

Haufig sind dagegen solche Mikroorganismen, in denen jene parallel 
gelagerten Korperchen mit queren Balken, die teils senkrecht, teils 
schrag zur Langsachse verlaufen, abwechseln (Abb. 5a 6, 5d 6, 6a 6 und 
6b). Bei manchen Formen hat man dabei den Eindruck einer netz- 
artigen Struktur der Chromatinkomponenten (Abb. 5d y). Solche ahn- 
liche Querbalken hat Rosinow bei Esch. coli (aus Dubos 1949) als 
“dumbbell-shaped chromosomes” beschrieben ; jedoch ist ihre Anordnung 
bei diesem Objekt anders als bei den Camponotus-Symbionten. 

Gelegentlich andert sich das Bild einer regelmafigen Verteilung der 
chromatischen Substanz insofern, als Chromatinpartikel etwas weiter 
auseinanderriicken, teils in der Langsrichtung, teils aber auch an die 
Peripherie des Symbionten (Abb. 5b f und 5a y). 

Man hat dabei den Eindruck, daB es sich um eine passive Verschie- 
bung der Chromatinkomponenten durch Einlagerungen von Substanzen 
handelt, die bei schmaleren Symbionten, deren Chromatin meist in einer 
Reihe gréberer Granula ausgebildet ist (Abb. 5b y und 5d «), mitunter 
zu partiellen kleinen Auftreibungen der Symbionten fiihren kénnen 
(Abb. 5d 6, 5c 6 und 6a 0). 

Uber die Natur der Einschliisse vermag ich keine Aussagen zu 
machen, wahrscheinlich handelt es sich um Reservestoffe, die gestapelt 
werden. 

Schon DELAPORTE (1950) erkannte, daB die chromatische Substanz 
bei Bacillus B (Plate I Abb. 25) und anderen Mikroorganismen durch 

-verschiedene Einschliisse verlagert wird und schreibt: ‘When reserve 
eS 
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substances (lipids, glycogen a.s.o.) are found in the central part of the 
cell, they push against the nuclear element and deform it, and can 
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also fragment it into several parts, .. . 


Abb. 5a—d. Symbionten aus jungen Arbeiterinnenpuppen von Camponotus ligniperda. 
HCl-Giemsa-Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x. (Erklarung im Text) 


In der mittleren Puppe fallt die Zunahme der kleineren, stark tin- 
gierten Staébchen, die manchmal eine lichtbrechende ovale Stelle auf- 
weisen, besonders auf neben den gréBeren, breiteren Mikroorganismen 
mit den deutlichen Binnenstrukturen (Abb. 6b). 
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In der dilteren Puppe pragen sich die GréSendifferenzen der Sym- 
bionten immer mehr aus. Besonders in jenen Mitteldarmpartien, welche 
den heranwachsenden Ovariolen dicht anliegen, treten vorwiegend die 
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Abb. 6a—d. Symbionten aus den Mycetocyten des Mitteldarms von Arbeiterinnenpuppen. 

a Aus junger Puppe (Vergr. etwa 1300 x); b aus mittlerem Puppenstadium (Vergr. etwa 

1400); c und d aus Alterer Puppe mit bereits braunem Abdomen. Vergr. etwa 1500 x. 
Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW 


b 


stark gefarbten Kleinformen auf (Abb.6c und d), wie das spater, 
wenn von der Ovarialinfektion die Rede ist, noch genauer geschildert 
werden soll. 
An anderen Stellen des Mitteldarmes befinden sich zu dieser Zeit 
jene breiteren und gréBeren Symbiontenformen, wie wir sie schon in 
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der jungen Puppe kennengelernt haben; nur sind jetzt die Chromatin- 
kérperchen lockerer gepackt. 

Da und dort zeigen sich Andeutungen einer Gabelung (Abb. 6a y in 
Symbionten einer jungen Puppe und Abb. 6d y in Symbionten einer 
alten Puppe), woraus man auf eine beginnende Langsspaltung oder 
Verzweigung schlieBen kénnte. Daneben kommen schmale Symbionten- 
formen mit Perlschnurstruktur vor, tiber deren Entstehung keine Beob- 
achtungen vorliegen. — Uber die Genologie dieser Formen lassen sich 
nur an Hand von Reinkulturen sichere Schliisse ziehen. 

Langsteilungen wurden zwar von BRAULKE (1933) an Vibrionen und 
von Scummpr (1933) an Staébchen beobachtet, die unter LiCl-Einflu8 
aus Sarcinen herausgeziichtet wurden. — Doch sind diese Angaben mit 
Vorsicht aufzunehmen. Es scheint bei den Camponotus-Symbionten 
eine Langsspaltung recht unwahrscheinlich zu sein, wenn auch manche 
Bilder zu solch einer Annahme verleiten. 

Haufiger als in der jungen Puppe sind in diesem Stadium des Wirtes 
mittelgroBe (etwa 4—10 yu) Stabchen zu finden, welche die erwahnte 
Struktur einer Perlschnur besitzen, aber distal oder nahe am Ende eine 
Verdickung aufweisen. Sie ahneln morphologisch schon etwas den 
,,LOffel- oder Tennisschlagerformen“, die auf S. 25 Abb. 8¢ beschrieben 
werden. 

Im Vergleich zu den tibrigen Entwicklungsstadien von Camponotus 
ist bei den Puppen eine bunte Vielfalt nebeneinander vorkommender 
Symbiontenstadien zu beobachten. 

Der bereits erwahnte Vermehrungsschub der kleineren Staébchen, der 
in der Pronymphe einsetzt und in der mittleren und alteren Puppe seinen 
Hohepunkt erreicht, erinnert uns an ahnliche Prozesse bei anderen 
Symbiosen. — Bei Formica fusca z. B. erwahnt LILIENSTERN (1932) 
eine starke Vermehrung der Symbionten im alteren Puppenstadium. 
Weiterhin wurde eine Symbiontenvermehrung wahrend der Puppenruhe 
bei Lyctus linearis GonzE beobachtet (KocH 1936). 

Wir verstehen jetzt auch, da zur Zeit der Puppenruhe von Campo- 
notus der Entwicklungszustand der Symbionten in den Mycetocyten 
diesem Vermehrungsschub entsprechend recht verschieden sein kann. 
In der Jungimago miissen wir daher erwartungsgemaB auf verschiedene 
Symbiontenformen nebeneinander in den Mycetocyten stoBen. 


3. Jungimagines 
In den Jungimagines in einem Alter bis zu 2 Tagen konnte ich keine 
auffalligen Verdinderungen in den Symbionten beobachten. (Es war 
also nicht notwendig, eine weitere Einteilung dieser Jungtiere nach dem 


* In den folgenden Abschnitten werden Arbeiterinnen und Soldaten als ,,ma- 


ane gemeinsam behandelt, da sich ihre Symbionten in allen Fallen gleich ver- 
halten. 
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Ausfarbungsgrad des Kopfes vorzunehmen.) Deshalb werden im folgen- 
den alle frisch geschliipften Imagines bis zu einem Alter von 2 Tagen 
als Jungimagines bezeichnet. 


i itteldarmepithels von Jungimagines 
.7a—d. Symbionten aus den Mycetocyten des Mi 
ee ic Ciseaa avhune nach PIEKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x 


In der Jungimago trifft man mehrere Symbiontenformen mit ver- 
schieden ausgebildeten Binnenstrukturen an. Nunmehr dominieren die 
Parallelformen, und die paarige Anordnung der einzelnen Chromatin- 
elemente ist jetzt wesentlich klarer als in den Symbionten der Puppe 
(Abb. 7a « und 8a). — In den meisten Fallen erscheinen jedoch die 
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zweireihig angeordneten Chromatinpartikelchen unregelmaBig verteilt 
(Abb. 7a 8 und 7d). Bei einigen Formen weisen mediane Einschnii- 
rungen des Protoplasten auf bevorstehende Querteilungsprozesse hin 
(Abb. Jay, 7c y, 7d und 8d y). — Doch finden sich daneben auch 
solche Formen, deren eines Ende stark verbreitert ist und in welchem 
die beiden Kérnchenreihen stark divergieren (Abb. 8a f). Ich méchte 
jedoch die Frage einer Langsspaltung, auf die man aus solchen Bildern 
schlieBen kénnte, noch offenlassen. Es kénnten auch andere Faktoren, 
wie polare Einlagerungen von Stoffwechselprodukten, fiir solche Bilder 
verantwortlich zu machen sein. 

Sehr zahlreich sind auBerdem hantelférmige Querbalken (Abb. 7a 6 
und 8ay). Alle diese breiteren Symbionten verhalten sich nicht so 
formkonstant wie die Perlschnurformen (Abb. 7b) und zeigen haufig 
etwas keulig verdickte Enden (Abb. 8a 6). 

Jene stark gefarbten aus dem Puppenstadium bekannten Infek- 
tionsformen trifft man in der Jungimago nur noch selten an. Hier 
treten Mikroorganismen auf, die bei starker Durchleuchtung nicht mehr 
homogen erscheinen, sondern die perlschnurformige Struktur in sehr 
dichter Packung gerade noch erkennen lassen. Manchmal zeigen sie 
einen kleinen lichtbrechenden Einschlu8 (Abb. 8a e). 

Bei einigen Imagines treten schlieBlich die den ,,L6ffel- oder Tennis- 
schlagerformen“ gleichenden Stadien auf (Abb. 8b und c), ahnlich 
jenen, wie man sie bei Clostridium tetani vorfindet. Doch handelt es 
sich bei diesen Symbiontenformen wohl nicht um Sporenbildungsstadien! 
(s. 8. 11). Es sind kleine bis mittelgroBe Sta&bchen, welche einen stiel- 
formigen Abschnitt mit Perlschnurstruktur aufweisen, der nahe am 
Ende oder terminal verdickt ist (Abb. 8¢«). Diese endstandigen Ver- 
dickungen sind bei einem Teil der Formen nur noch durch einen chro- 
matinfreien Abschnitt mit dem Stiel verbunden (Abb. 8c #), bei anderen 
dagegen schon etwas vom Stiel getrennt (Abb. 8c y). Man darf wohl 
daraus schlieBen, da® die zu diesem Zeitpunkt sehr haufig auftretenden ~ 
kugelig-ovalen Kérperchen im Ausstrich solche Abschniirungsprodukte 
sind. — Die Binnenstrukturen in den dazwischenliegenden Stabchen 
werden um diese Zeit wieder undeutlich (was vielleicht mit einer zeit- 
weiligen Verarmung an DNS zusammenhangen kénnte). 

In all diesen Praparaten jedoch sind Parallelformen anzutreffen, die 
wohl in dieser ausgepragten Form als ein Charakteristikum der Sym- 
bionten in Jungimagines betrachtet werden kénnen. 

Fir die Untersuchungen der Symbionten wihrend der Entwicklung 
des Wirtes ist von Bedeutung, daB die Ausstriche der Larven, Puppen 


* Die Sporenfaérbung nach Monier und Raxerre konnte damals nicht durch- 


gefithrt werden, doch fiel sie bei ahnlich aussehenden Gebilden alterer Wirtsstadien 
negativ aus. 
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und Jungimagines alle aus Tieren desselben Nestes stammen, den 
gleichen klimatischen Verhaltnissen ausgesetzt waren und innerhalb von 
5 Tagen prapariert und fixiert wurden. Die Untersuchungen erfolgten 


Abb. 8a—d. Symbionten aus jungen Imagines. HCl-Giemsa-Fiarbung. Vergr. a, c und d 
siete etwa 1300 x; b etwa 400 x 


also in einer so kurzen Zeit, daB keine Veranderungen der Mikroorganis- 
men durch Wechsel der Umwelteinfliisse auf den Wirt zu beriicksichtigen 
gewesen waren. Vergleichende Versuche von sténdig frisch eingeholten 
Ameisen eines Naturnestes mit Arbeiterinnen und Soldaten desselben 
Nestes, die aber im Gipsnest weitergeztichtet wurden, ergeben, da8 sich 
die Symbionten dieser Tiere im kiinstlichen Nest waéhrend 6 Wochen 
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nicht verandern. Versuche iiber noch langere Zeitspannen hinaus 
konnten jedoch nicht durchgefiihrt werden, da dann wahrscheinlich 
auch andere als jene gleichaltrigen Arbeiterinen und Soldaten im Gips- 
nest den AuBendienst tibernehmen. 

Fiir alle weiteren Versuche mit genau datierten Imagines wurden 
die Arbeiterinnen und Soldaten direkt nach dem Schliipfen in die ver- 
schiedenen Gipsnester zu alteren Tieren umgesetzt. Letztere waren gut 
von den Jungtieren durch den dunkleren Thorax zu unterscheiden, der 
bei den jungen Imagines im Gipsnest erst nach etwa 7 Monaten nach- 
dunkelte. — Diese Tiere waren dann der Zimmertemperatur und anderen 
Umwelteinfliissen als in freier Natur ausgesetzt. Solche Faktoren wirken 
sich zweifellos auf die Symbionten aus. Doch war ich, um genau datiertes 
Material zur Verfiigung zu haben, auf die Haltung der Tiere in Gips- 
nestern angewiesen. 


4. Vierwéchige Imagines 


In 4 Wochen alten Imagines trifft man Symbionten mit Parallel- 
struktur (Abb. 9c «) nur noch sehr selten an. Die DNS-haltige Substanz 
bildet haufig eng gelagerte, teils diinne, teils kraftigere Querbalken 
(Abb. 9a 6 und 9c), welche oft gehantelt und schrag oder quer zur 
Langsachse orientiert sind (Abb. 9a y, 9b y und 9c y). In seltenen Aus- 
nahmefallen (s. Abb. 9¢ 8) hat man den Eindruck einer Spiralstruktur 
der chromatischen Substanz. Verschiedentlich sind diese Querstrukturen 
halbmondformig gekriimmt (Abb. 9b). — Neben Symbionten mit 
vielen eng aufgereihten chromatischen Strukturen findet man auch 
solche, in welchen die einzelnen Querbalken etwas lockerer angeordnet 
sind. Haufiger sind jetzt auch rund-elliptische Vakuolen zu erkennen, 
welche vielfach die ganze Breite der Symbionten einnehmen und an den 
verschiedensten Stellen, mitunter auch terminal, auftreten (Abb. 9b 6 
und 9c 6). Werden sie gréBer, dann erscheint der Symbiont an dieser 
Stelle verdickt. 


Zwischen den eben geschilderten typischen Symbiontenformen treten 
zu dieser Zeit merkwiirdige polymorphe Gebilde auf, die einen Durch- 
messer von 3—4yu haben (Abb. 9a—c). 

In der Folge méchte ich sie in Anlehnung an v. Prirrwitz (1953), 
die solche Gebilde bei Proteus vulgaris beobachtet hatte, als ,,Umwand- 
lungsformen“ bezeichnen. Abb. 9a zeigt einen solchen Symbionten 
mit einer endstindigen, kleinen Auftreibung. Man darf wohl annehmen, 
daB diese ,, Umwandlungsformen“ sich iiber ein solches Stadium aus den 
breiteren, stébchenférmigen Symbionten herausentwickeln. — Weiterhin 
finden sich alle Ubergiinge zwischen mehr langgestreckten (Abb. 9b «) 
bis zu annahernd rundlich ovalen Gebilden (Abb. 9a 6). Sie sind reich 
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vakuolisiert und die chromatische Substanz ist gewohnlich in verschieden 
groBen Brocken auf die Randzonen abgedrangt (Abb. 9a 6, 9b « und 


4 


9ce). Bei einem Teil dieser 
bizarren Symbiontenfor- 
men jedoch fillt die chro- 
matische Substanz den 
Raum zwischen den Va- 
kuolen der Randzone aus 
(Abb. 10a a). — Eine gut 
sichtbare Begrenzung der 
, Umwandlungsformen “ist 
nicht tiberall zu beobach- 
ten. Bei den birnenfor- 
migen Symbionten von 
Abb. 9b ez. B. hat bereits 
peripher eine Lysis einge- 
setzt, welche wohl Sym- 
biontenzustande —verur- 


c er PEAS Ska ea Sc Sa ee : F P > 
Abb. 9a—c. Symbionten aus 4 Wochen alten Imagines. sacht, wie wit ae : im. 
HCl-Giemsa-Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. Abb. 10ba und sechlieBlich 
eG 1300 x : 
PRET eve: 10b 6 vorfinden. — Der 


Ausstrich, welcher der Abb. 10b zugrunde liegt, bietet ein vollig 
anderes Bild, obwohl er einem gleichaltrigen Tier entstammt. Im 
Interesse einer klaren Darstellung méchte ich erst spater auf diese 
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Symbiontenzusténde genauer eingehen, wenn von den Symbionten der 
Swoéchigen Imagines die Rede ist. 


ries eae Symbionten aus den Mycetocyten des Mitteldarmepithels. a und b aus 
ochen alten Imagines; ce und d aus 8 Wochen alten Imagines. HCl-Giemsa-Firbung 
nach PIEKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x i 


; Solche Gestaltsveranderungen, wie wir sie bei den ,,Umwandlungs- 
a3 a) ‘ 
ormen* gesehen haben, sind uns von den verschiedensten nicht sym- 


biontischen Bakterien schon langere Zeit bekannt und wurden zuerst 
bei alternden Kulturen beobachtet. 
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FLEMING u. Mitarb. (1950) und v. Prrrrwirz (1953) fanden solche 
bizarre, vakuolisierte Gebilde bei Proteus vulgaris nach Penicillinein- 
flu8. — Der Verlauf, den der Formwandel der Camponotus-Symbionten 
nimmt, iberrascht uns keineswegs, wenn wir ihn mit jenem der Kugel- 
formen von Proteus vulgaris vergleichen, die unter Penicillineinflu8 
standen. So schreibt v. Prrrrwirz (1953): ,,Im Verlaufe weiterer 
Beobachtungen léste sich die anfanglich scharfe Begrenzung der Kugel- 
formen auf, und die Granula lagen in losem Verband auf dem Agar.“ 

Neuerdings hat auch BENDER (1957) beim gleichen Objekt in Serien- 
aufnahmen den gleitenden Ubergang von einer Form in die andere fest- 
gehalten (s. BENDER, Abb. 1a—l). Auch die lytischen Erscheinungen hat 
BENDER stufenweise bei Proteus vulgaris beobachtet. 

Es kann sich bei den Umwandlungsformen von Camponotus-Sym- 
bionten bestimmt nicht um Artefakte handeln, die auf Quellungs- 
erscheinungen zurtickzufiihren sind, da nachweislich das untersuchte 
Material nur kurze Zeit (4 min) dem Praparationsmedium ausgesetzt 
war und nach meiner Beobachtung ein Aufquellen der Symbionten in 
diesem Medium frihestens nach 25min beginnt. Zudem sind die 
flachigen Formen geradezu typisch fiir die Symbionten dieses Alters- 
stadiums von Camponotus. — Die Vermutung liegt also nahe, daB sich 
der physiologische Zustand der Symbionten in der Mycetocyte durch 
Einwirkung duBerer Faktoren geaindert hat. Ein solecher Formwandel 
der Symbionten unter dem Einflu8 des Wirtsorganismus ist ja bei sehr 
vielen Insektensymbiosen beobachtet worden. 


5. Achtwochige Imagines 


Bei den Symbionten 8wéchiger Imagines dominieren fadige, durch- 
schnittlich 14 4 lange Mikroorganismen (Abb. 10c, d und lla) mit 
mehr oder weniger deutlicher Perlschnurstruktur. Daneben treten zu 
diesem Zeitpunkt zum erstenmal wahrend der Entwicklung des Wirtes 
auch einige wenige verzweigte Formen auf. 

Vielfach besitzen die fadigen Symbionten an einem Ende eine stark 
farbbare Auftreibung (Abb. 10c «), welche in der Regel mit dem Grad 
der Verkiirzung der Faden an Dicke zunimmt (Abb. 10d « und 11a «). — 
Hier stellen wir bereits eine groBe Ahnlichkeit fest mit jenen Symbionten, 
wie ich sie in Ausnahmefallen schon bei 4wéchigen Imagines vorfand 
(Abb. 10b y). In den Symbionten beider Altersstadien des Wirtes (in 
4. und 8wochigen Imagines) enthalten diese kleineren, glasigen Ver- 
dickungen chromatische Substanz und verschieden groBe Vakuolen. 
Doch finden sich neben diesen Symbionten mit kleinen, terminalen 
Verdickungen auch kiirzere Formen, die bereits bulbusartige Auftrei- 
bungen besitzen (Abb. 10d #). Sie enthalten mehrere kleine Vakuolen 
in dem stark verbreiterten Abschnitt. Vergleichen wir Symbionten- 
formen, wie sie in Abb. 10d 8, 10c8 und l0cy wiedergegeben sind, 
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miteinander, so fallt uns auf, daB die Lange des fadigen Abschnittes 
mit der Entfaltung der bulbusartigen Auftreibung abnimmt. In 
Abb. 10¢ B ist an die Stelle von mehreren kleinen Vakuolen eine groBe 
Vakuole getreten, um welche peripher die chromatische Substanz 
gelagert ist. 

Betrachten wir nun Abb. 10c y (aus einer 8wochigen Imago) und 
Abb. 10a a (aus einer 4wéchigen Imago), so fallt eine groBe Ahnlichkeit 
beider Symbiontenformen auf. Die Annahme, dafs Abb. 10c y ein etwas 
weiter fortgeschrittenes Stadium der ,,Umwandlungsform“ der Campo- 
notus-Symbionten darstellt, besteht wohl zu recht. Der kleine Stiel, der 
dem ganzen eine birnenartige Gestalt verleiht, zeigt dann nach meiner 
Auffassung den Beginn einer Weiterentwicklung zur urspriinglichen 
Fadenform an. 

Verschiedene Symbiontenzusténde des Ausstriches der Abb. 10b 
fiihren uns zu der Annahme, daB die fadigen Symbionten auch auf eine 
etwas andere Art aus den ,,Umwandlungsformen‘ entstehen konnen. — 
Die vielen kleinen, an einem Pole rund, am entgegengesetzten etwas 
spitz erscheinenden Gebilde (Abb. 10b f) aus der 4wéchigen Imago sind 
den danebenliegenden bizarren, stark tingierten und vakuolisierten 
(Abb. 10b «) sehr aéhnlich. Abb. 10b « la&t eine Lysis des umgebenden 
Plasmas erkennen, so daf man wohl berechtigt ist, zu folgern, diese 
kleinen rund-ovalen Gebilde seien durch ZusammenflieBen der chro- 
matischen Substanz der ,,Umwandlungsformen gebildet worden. 

Wenn auch die Annahme etwas gewagt erscheint, daB die Symbionten- 
zustande, wie sie in Abb. 10b « dargestellt sind, durch lytische Prozesse 
aus den ,, Umwandlungsformen“ der Abb. 10a « entstanden sind, so be- 
starken mich neuere Untersuchungen an Proteus vulgaris von BENDER 
(1957) und v. Prirrrwirz (1953) in dieser Auffassung. 

v. Pritrwitz (1953) fand bei Phasenkontrastbeobachtungen, daB 
die ,, Umwandlungsformen“ von Proteus vulgaris einer Lysis unterliegen 
und ,,Granulationsformen‘' iibrigbleiben. ,,Eine Riickwandlung der 
Granulationsformen zu normalen Stabchen ist nach Ubertragung. auf 
penicillinfreien Nahrboden unter bestimmten Umstanden méglich.“ 
Mittels der Feulgenschen Nuclealreaktion beobachtete sie, daB die 
»Kugelformen mit einer Menge von Nucleoiden wechselnder GréBe in 
verschiedener Anordnung erfiillt waren. Haufig traten besonders im 
Beginn der Teilungshemmung grofe, klumpige oder stabformige Kern- 
aquivalente auf.‘ 


BENDER (1957) hat in vivo diese lytischen Prozesse verfolgen kénnen 
(s. Benper 1957, Abb. 1h—1). 

Ks ist also méglich, daB auch bei den Camponotus-Symbionten ein 
ahnlicher, auf den ersten Blick vielleicht schwer verstandlicher Umwand- 
lungsprozeB stattfindet. Abb. 10b y und 1lla« kénnten als Beleg dafir 
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Abb. 1la—d. Symbionten aus dem Mitteldarmepithel von Camponotus ligniperda. a Aus 

8woéchiger Imago; b und d aus 18wéchigen Imagines. Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. 

Vergr. etwa 1300 x. c Anschnitt einer Mycetocyte im Mitteldarm einer 18 Wochen alten 
Imago. Farbung nach HEIDENHAIN. Vergr. etwa 96u x 


gelten. Dieser UmwandlungsprozeB kann sich auch tber einen langeren 
Zeitraum hin erstrecken. Auch beiden 8wochigen Imagines lassen sich noch 
vereinzelt solche ,, Umwandlungsformen‘ finden (Abb. 10c 6 und Ila). 
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Die Tatsache allein, daB in den Symbiontenausstrichen der 4wéchigen 
Imagines breitere Faden und ,,Umwandlungsformen“, bei Swéchigen 
Imagines dagegen diinnere, fadige Symbionten vorherrschen, weist auf 
die Méglichkeit hin, da® die schlanken, fadigen Symbionten aus den 
breiteren Stabchen und bizarren Gebilden hervorgegangen sind. — 
Den endgiiltigen Beweis dafiir kénnte nur eine Beobachtung in vivo 
an Reinkulturen der Camponotus-Symbionten erbringen. 


Selbst in 12 Wochen alten Imagines, welche vor Eintritt des Winter- 
schlafs untersucht wurden, findet man noch jene Symbiontenformen 
und -strukturen vor, wie sie in Abb. 10a—d dargestellt sind. 


6. Imagines im Winterschlaf 


Die im Januar untersuchten 18wéchigen Imagines befanden sich in 
festem Winterschlaf. — Dieses Stadium des Wirtes zeigt also Mikro- 
organismen, die dem geringsten Stoffwechsel der Ameise ausgesetzt sind. 
Die GréBe der Symbionten variiert von etwa 60,8 yu bis 14X0,5 yw. 


Es finden sich Bakterien mit ganz pragnanter Perlschnurstruktur 
(Abb. 11b und d) neben solchen, bei denen die Chromatineinschlisse 
weitgehend geschwunden sind. Diese Symbionten unterscheiden sich 
aber von denen des bereits beschriebenen alteren Larvenstadiums bei 
Beobachtung mit dem Grinfilter durch den Besitz einer, jetzt meist 
noch kleinen, ovalen, orange gefarbten Eimnlagerung (Abb. 11b a und 
llda). Sie ist allerdings in der Mikrophotographie bei Schwarz-WeiB- 
Wiedergabe nur sehr schwer zu sehen. Einige Symbionten zeigen kleine 
Vakuolen (Abb. 11b 6 und 11d). — In den kiirzeren Symbionten ist 
die Perlschnurstruktur besonders deutlich, verblaBt aber in den zu 
langeren Faden ausgewachsenen Mikroorganismen immer mehr (vgl. 
Abb. 1lb y und 11b 6). 


Kine Verwechslung dieser langen, fadigen Mikroorganismen des 
Mitteldarmausstriches mit eventuell vorkommenden Bakterien des 
Darmlumens ist ausgeschlossen. An Hand von Querschnitten durch 
den Mitteldarm lat sich leicht der Nachweis erbringen, wie Abb. 11c 
zeigt. Die faidigen Symbionten liegen dicht gebiindelt und aufgerollt 
gleich einem Garnkniéuel in den Mycetocyten. Bei einer Schnittdicke 
von 3 wurden die langeren Symbionten mehrmals angeschnitten, 
weshalb die vollkommene Linge der faidigen Mikroorganismen im Schnitt 
nicht zur Darstellung gebracht werden kann. — Doch geht déutlich die 
Identit&ét der Insassen der Bakteriocyte mit jenen Faden im Ausstrich 
daraus hervor. 

Es muf aber noch erwahnt werden, daf neben einfachen, fadigen 
Symbionten auch verzweigte Formen auftreten, wie sie in Alteren 
Stadien der Imagines immer haufiger erscheinen. 
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7. 26wochige Imagines 


26 Wochen alte Imagines sind bereits aus ihrem Winterschlaf erwacht, 
und damit sind ihre Symbionten wieder einem regeren Stoffwechsel 
ausgesetzt. 

Jetzt herrschen diinne, fidige Symbionten vor mit nahezu homo- 
genem Plasma. Bei einer Dicke von 0,44 werden Langen zwischen 
6 und 60 gemessen (Abb. 12a und b). Doch sind diese Extremwerte 
selten. Symbionten mit deutlicher Perlschnurstruktur werden nurmehr 


= 


— 


(\- 
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Abb. 12au. b. Symbionten aus 26wéchigen Imagines. Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. 
Vergr. etwa 1300 x. Die Pfeile zeigen die Einlagerungen an 


vereinzelt gefunden. Das Schwinden der DNS-haltigen Substanz in den 
langeren Symbiontenzustanden, auf das ich bei den Symbionten 18w6- 
chiger Imagines hingewiesen hatte, tritt jetzt deutlicher in Erscheinung. 
Die bei Griinlichtbeobachtung orange sichtbaren Einlagerungen (mit 
Pfeilen in Abb. 12a und b angedeutet), die bereits erwahnt wurden, 
werden jetzt immer deutlicher und blahen die Symbionten gelegentlich 
partiell auf (Abb. 12b«). Im Phasenkontrastmikroskop erscheinen diese 
Einlagerungen am gefarbten Praparat stark aufgehellt. 1¢ Die Sporen- 
firbung war negativ. Chemische Untersuchungen sind nicht ausgefiihrt 
worden. 
8. 30wéchige Imagines 

Zahlreiche Einschniirungen und kleinere Faden weisen darauf hin, 
daB die langen, fadigen Symbionten sich quer teilen (Abb. 13a a). Auch 
die Auftreibungen der Symbionten, welche vermutlich qa Einlage- 
rungen bedingt sind, haben sich merklich vergrdBert (Abb. 13a ). 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 48 : 83 
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i Re aR ee 

Abb. 13a u. b. Symbionten aus Myecetocyten des 

Mitteldarmepithels von Camponotus ligniperda. a Aus 

einer 30 Wochen alten Imago; b aus einer 34 Wochen 

alten Imago. Firbung nach PIeKARSKI-ROBINOW. 
Vergr. etwa 1300 x 


9. 34wichige und dltere 
Imagines 

Das Wachstum der fadi- 
gen Symbionten halt in der 
Folge noch an, so da wir 
bei 34 Wochen alten Tieren 
hyphenartig ausgewachsene 
Faden vorfinden, die etwas 
an Breite zugenommen ha- 
ben. — Tiefe Einschniirun- 
gen deuten auf Teilungs- 
prozesse, die neben Ver- 
zweigungen der Symbionten 
fiir diese Alterskategorie 
typisch sind. Auffallend ist 
ferner, daB der Winkel der 
Verzweigung fast durch- 
wegs gleich ist (82—88° 
vg]. Abb. 14a und b). Die 
Haufigkeit, mit der um 
diese Zeit solche Verzwei- 
gungen auftreten und ihre 
verschiedene Orientierung 
in einem Ausstrichpraparat 
sprechen gegen irgendwel- 
che Zufalligkeiten, die even- 
tuell eine Verzweigung der 
Symbionten vortauschen 
k6énnten. 

Die in Abb. I13b«¢@ 
dargestellte elliptische Auf- 
treibung des Symbionten- 
fadens habe ich in so 
ausgepragter Form nur 
einmal beobachtet, und 
ich kann  infolgedessen 
tiber ihre morphologische 
Bedeutung keine Aussagen 


machen. — Die oben erwahnten Einlagerungen kehren auch in 


diesen Mikroorganismen wieder. 


10. Diskussion 


Aus den vorliegenden Ergebnissen geht der ausgepriigte Pleomor- 
phismus hervor, den die Symbionten von Camponotus wahrend der 
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Entwicklung ihres Wirtes durchmachen. Hand in Hand mit diesem 
Formwandel unterliegt auch die chromatische Substanz der Symbionten 
charakteristischen Veranderungen. 

Ziichtungsversuche der Symbionten lagen nicht im Rahmen dieser 
Arbeit, deren Ziel es ja war, das Verhalten der Symbionten im Wirts- 
organismus zu studieren. — Modglicherweise fiihren solche Zuchtungs- 
versuche, die einer kiinftigen Arbeit vorbehalten sind, zu dhnlichen 
Ergebnissen, wie sie CARRERE und Roux (1952) an Salmonella typhi- 
murvum erhielten. Sie tiberimpften diese gramnegativen Stabchen intra- 
peritoneal in Meerschweinchen und erhielten Riesenformen, zum Teil 


| ER. 


a b 


Abb. 14a u. b. Verzweigungen bei Symbionten aus 34 Wochen alten Imagines. Farbung 
nach PIEKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x 


kugelige Korper, die keine Ahnlichkeit mehr mit den Ausgangsformen 
der Reinkultur hatten. Gerade fiir den Mediziner ist das Verhalten 
der Bakterien in lebenden Organismen von groBtem Interesse. — Auch 
PatLuots (1922 und 1933) Untersuchungen an parasitischen Bakterien 
aus Insekten, welche in die Leibeshohle anderer Wirte tiberimpft wurden, 
zielen in die gleiche Richtung (s. BUCHNER 1953, S. 605). 

Fiir einen solchen an den Wirtszyklus gekoppelten Formwandel der 
Symbionten lassen sich zahlreiche Beispiele anfiihren: StamMER (1929) 
beobachtete ganz extreme Formverdnderungen der Symbionten von 
Tephritis heiseri (Trypetiden) und WatczucH (1932) weist auf das Aus- 
wachsen der kurzen larvalen Symbionten von Cocciden zu langen Faden 
hin. — So iiberrascht es nicht mehr allzusehr, da bei den gramnegativen, 
stabchenférmigen Bakterien von Camponotus solch lange Faden im Laufe 
der Zeit entstehen. Uber weitere Beispiele des Formwandels unter- 
richten uns ScHorR (1957) bei Brachypelta und BucHNeER (1953) in 
seiner Zusammenfassung, so daB es sich eriibrigt, die von ihm zitierten 
Beispiele hier nochmals namentlich aufzufihren. 

Verfolgt man den Entwicklungsverlauf der Symbionten im Wirt, so 
stellt man fest, daB der erste Vermehrungssto8 derselben bei Camponotus 

3* 
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in der Pronymphe eingeleitet wird, um dann wahrend des mittleren 
und alteren Puppenstadiums seinen Héhepunkt zu erreichen. Auch 
LILIENSTERN (1932) beschrieb bei Formica fusca eine Zunahme der 
Symbiontenmenge in diesem Stadium. BucHN=ER (1953) weist auf solche 
auffalligen Vermehrungsst6Be besonders hin. Die Symbiontenvermeh- 
rung, welche vom Wirt gesteuert wird, bringt er mit der Ubertragung 


Tabelle 3. Beeinflussung der Mikroorganismen durch anorganische Substanzen 


Reagens|] Mikroorganismus | Formwandel Kernmaterial 


1930) KurENnE- LiCl Esch. coli Kugelform 


BERGER, H. Vibrio cholerae 
1937| Nezrep, L. | La,Ce,| Ps. pyocyaneus kurze _ 
(zitiert bei |Pb, Hg Formen 
GRIEDER, |und Ag (bis Kokken- 
Nerer und formen) 
Meter 1954) 


1954| Braun, H. | LiCl, | S. paratyphi B |Riesenformen 
Bera, St. | CsCl, | und Esch. coli 
KeEsster, S. | Peni- 
Mavrorpt, P.| cillin 


1. solche, in denen 

Chromatin in zahl- 

reichen, rundlichen 
kleinen Brocken 


erscheint ; 
2. solche, die ein 
groBes Chromatinkorn 
im strukturlosen 
Protoplasmaklumpen 
enthalten 
1954 | GrimpER, F.| As bis 20fache | kugelférmige, subpo- 
Nerep, L. ; Verlangerung | lare Granulabildung! 
Meter, R. Esch. coli jc see alee ae eee 
J polymorphe polymorphe 
stark aufge- Granulation 
triebene For- 
men bis 4fach 
vergroBert 


1956 | Kussuer, 8. | Cs*t | S. paratyphi B, |Riesenformen| kleine Chromatin- 
Rb* | Proteus OX,, | (Faden- und | kérperchen. In den 
Wurstformen| Faden manchmal 
chromatinfreie Teile 
1 Mittels Farblésung Nr. 6120/12 der Ciba. 


in Zusammenhang. Auch Camponotus liefert dafiir eine schéne Bestati- 
gung, wie wir noch im Kapitel iiber Ovarialinfektion sehen werden. 

Fir den auffalligen Pleomorphismus der Camponotus-Symbionten 
diirfen wohl die jeweiligen Umwelteinfliisse in der Mycetocyte verant- 
wortlich gemacht werden. Vielleicht spielt sogar eine unterschiedliche 
Permeabilitat der Mycetocytenmembran fiir gewisse Stoffe eine bestimmte 
Rolle. Man ist sich heute dariiber klar, da® gewisse Kationen und 
organische Substanzen, wie auch die Stoffwechselprodukte in alten 
Kulturen tiefgreifende Veranderungen der Bakterien hervorrufen kénnen. 
Aus Tabelle 3 und 4 sind weitere Einzelheiten zu entnehmen. WHITFIELD 
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und Murray (1956) beschreiben ausfiihrlich, wie sich gerade die Chro- 
matinstruktur durch hohe Salzkonzentrationen und andere Faktoren 
(Temperatur, Ultraviolettbestrahlung usw.) verandern la&t. Sie erhalten 
dabei Binnenstrukturen (Plate I, Fig. 5, S. 248), die teilweise durchaus 
zu vergleichen sind mit der Verteilung und Anordnung der chromatischen 
Substanzen, wie ich sie bei Symbionten aus Puppen und Imagines finden 
konnte. Sie schreiben: “the observations indicate that chromatin aggre- 
gation is a consequence of interaction of cations (Na* and K* in parti- 
cular) and polymerized desoxyribose nucleic acid, which behaves as an 
anion gel.” 


Abb. 16. Nucleoiddar- 
stellungin Umwandlungs- 
formen von Proteus vul- 
garis aus Penicillin riesen- 
formen. Deckglaspripa- 
rat 90 min n-HClFuchsin, 
Hellfeld (nach v. Prirr- 
WwiITz 1953) 


Abb. 15. Proteus vulgaris unter dem FEinflu8 einer hohen 
Penicillinkonzentration (nach FLEMING u. Mitarb. 1950, 
Tafel 3 Fig. 27) 


Inwieweit man aber Kationen oder Stoffwechselprodukte organischer 
Natur fiir die Ausbildung von Riesenformen und bizarren Gestalten 
der Symbionten in der 4wéchigen und alteren Imago verantwortlich 
machen mu8, kann jetzt noch nicht entschieden werden. Die meisten 
diesbeziiglichen Experimente an Bakterienreinkulturen wurden mit 
Antibiotica ausgefiihrt, wie aus Tabelle 4 ersichtlich ist. Man konnte 
so normale stabchenférmige Bakterien in riesige, fadige Gebilde tiber- 
fiihren. — Von grofer Bedeutung ist, da8 in alten Bakterienkulturen 
(ohne jeglichen Antibioticazusatz) ebenfalls solche Riesenformen auf- 
treten (v. Prirrwitz 1953). 

yv. Prrrrwirz (1953) fand bei ihren Kulturen von Proteus vulgaris, 
welche unter Penicillineinflu® standen, fadige und polymorphe Gebilde 
(Abb. 16) mit Vakuolen und unregelmaBigen Chromatinbrocken, ahnlich 
wie ich sie bei Symbionten aus 4wéchigen Imagines beschreibe. Auch 
FLEeMine u. Mitarb. (1950) beobachteten beim gleichen Objekt, wie unter 
Penicillineinflu8 solche bizarre, vielgestaltige, vakuolisierte Gebilde 
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(Abb. 15) entstanden. Abb. 17 zeigt eine Auswahl der haufigst vor- 
kommenden Formen, welche die genannten Autoren bei Anwendung 
unterschiedlicher Penicillinkonzentrationen erhielten. 

Wenn auch schon bei Vertretern der Eubacteriales solche Verzwei- 
gungen, lange Faden und kugelig aufgetriebene Formen unter ent- 
sprechenden Bedingungen auftreten, so ist es nicht allzusehr verwunder- 
lich, wenn auch die unter ganz besonderen Einfliissen des Wirtes stehen- 

den symbiontischen Mi- 


ey o” e § kroorganismen sich ganz 
‘ >» oy ahnlich verhalten. Doch 
1aBt erst die Zichtung 


| ANC dieser Symbionten eine 
2 da es sich wohl um eine 
Ne on alternde Symbionten- 


eindeutige Aussage dar- 
uber zu. 
Als weiterer Beweis, 


population in der Myce- 
tocyte handeln k6nnte, 
darf wohl die Tatsache 
angesehen werden, dab 


in diesen Riesenfaden 


Abb. 17. Die bei verschiedenen Penicillinkonzentrationen, die nachweisbare Chro- 
normalerweise erhaltenen Formen von Proteus vulgaris i : 
(nach FLEMING u. Mitarb. 1950, Fig. 1) matinsubstanz schwin- 


det, was, wie BRAUN 
und Yatmm (1949) bei Salmonellen und Streptokokken ausfihrlich 
beschreiben, auf fermentativen Abbau der DNS in alten Bakterienzel- 
len zurtiickzufiihren ist. 
Davon ausgehend wollen wir uns im nachsten Kapitel mit der 
Degeneration der Symbionten befassen. 


VI. Degeneration der symbiontischen Mikroorganismen 

Die etwa 41 Wochen alten und noch alteren Versuchstiere (Arbeite- 
rinnen und Soldaten) zu diesen Untersuchungen stammen aus demselben 
Nest wie jene, deren Entwicklungszyklus bereits beschrieben wurde. 
Sie wurden aber nicht im Gipsnest, sondern im urspriinglichen Fichten- 
stamm bei Zimmertemperatur weiter gehalten. 

Bei den etwa 34 Wochen alten Imagines wurde schon die Durch- 
schniirung der langen Faden in kleinere Formen bei einigen Symbionten 
erwahnt. In den alternden Arbeiterinnen und Soldaten ist die Zahl der 
Symbionten stark reduziert. Normal gestaltete symbiontische Mikro- 
organismen sind nur noch vereinzelt zu finden. Die noch am haufigsten 
anzutreffenden Symbiontenformen bringt Abb. 18 zur Darstellung. 
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Mikroorganismen, die noch einigermaBen die ehemalige Gestalt des 
Symbionten erkennen lassen und nur geringe Deformationen aufweisen, 
wie z. B. eine kleinere, terminale Auftreibung (Abb. 18a), trifft man 
nur noch selten an. Meistens ist schon der ganze Symbiontenleib von 
den Veranderungen erfaft. Abb. 18b z. B. zeigt, wie. solche zugrunde 


4 - 
ee 


\ yu pt 
i i. 
b 


# 
a a* 


dufi i ation in alternden Arbeiterin- 

ce ee ion, a ee dak ee and Ausstrichen, 1 aus einem 
Schnitt gezeichnet 

gehenden Mikroorganismen in regelmaBigen Abstanden Verdickungen 
zeigen, die den Zerfall in kleinere Bruchstiicke bereits vorzeichnen. Die 
Abb. 18c—h soll nur einen kleinen Ausschnitt der Vielgestaltigkeit jener 
auftretenden Deformationen wiedergeben. Fast tiberall sind noch die 
Einlagerungen in den Mikroorganismen anzutreffen, die bereits bei den 
Symbionten von 30—34wochigen Imagines Erwahnung fanden. Aus 
all diesen Formen geht die Tendenz der Abschniirung ganzer Symbionten- 
stiicke hervor (Abb. 18d und e). Abb. 18h veranschaulicht recht gut, 
wie sehr der Grad der Tingierung in einem Mikroorganismus variieren 
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kann. Daraus ist die Tatsache leicht erklarlich, da8 man unter den 
Fragmenten der Symbionten, die als Endprodukte auftauchen, solche 
findet, die schwach rosa gefarbt sind, neben jenen, die starke Affinitat 
zu den basischen Farbstoffen aufweisen. Sehr haufig findet man einige 
Endosymbionten dicht beieinanderliegen, die bereits an verschiedenen 
Stellen Rupturen zeigen (Abb. 18i) und so einen Hinweis liefern, daf 
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Abb. 19a—f. Weitere Erscheinungsformen der symbiontischen Mikroorganismen in altern- 

den Ameisen. a Durechbruch von Kleinformen in alternden Arbeiterinnen; b Kleinformen; 

ec Degeneration der Kleinformen; d vakuolisierter, selten auftretender Symbiontentyp; 

e breitgequollener, symbiontischer Faden aus einem alten, gefliigelten Weibchen; f blasige 
Gebilde an einem Faden aus einem gefliigelten Weibchen 


die spdter immer hiufiger auftretenden und dicht beieinanderliegenden 
Partikel (Abb. 181) wirklich durch Zerfall der Symbionten entstanden 
sind. Nicht selten nehmen die Symbionten vor ihrem Zerfall aberrante, 
gelappte Gestalt an, wie sie in Abb. 18k an einem Beispiel gezeigt wird. 

Mitunter scheint aber auch der Degenerationsverlauf der Symbionten 
in seltenen Fallen andere Wege einzuschlagen (Abb. 19a—d). Die 
Symbiontenfaden zerfallen kettenartig in einzelne Glieder (Abb. 19a und 
b), die ihrerseits dann, wie Abb. 19¢ zeigt, einer fortschreitenden De- 
generation unterliegen. — Gelegentlich beobachtete ich auch in dieser 
Reihe stark aufgeblaihte, vakuolisierte Symbiontenschlauche (Abb. 19d). 

Diese beiden, fiir die Symbionten alter Arbeiterinnen und Soldaten 
so charakteristischen Degenerationsreihen erscheinen bei etwa 2jahrigen, 
gefliigelten, unbegatteten Weibchen seltener. Hier trifft man haufig 
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recht lange, wesentlich dickere Fiiden an (Abb. 19e und 20a), die zum 
Teil partiell blasig aufgetrieben sind (Abb. 19f). Deutlich zeigen diese 
Abbildungen die zerknitterte Wandung, die diese Blasen besitzen und 


die auch im Schnittmaterial an den Symbionten der Mycetocyten gut 
zu erkennen ist. 


Abb. 20a—ec. a Breite faidige Sym- 
bionten aus gefliigeltem Weibchen. 
Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. 
Vergr. etwa 1300 x .b Schnitt (7 uw dick) 
durch eine Mycetocyte im Mitteldarm, 
die degenerierte Symbionten enthalt. 
Himalaun-Fiarbung. Vergr. etwa 
1310 x. ec Sehnitt (7 u dick) durch 
normale Mycetocyte im Mitteldarm 
einer gerade geschliipften Imago. 
Schnittfarbung nach PIEKARSKI- 

RoOBINOW. Vergr. etwa 1310 x 


Alle diese verschiedenen Symbiontenformen wurden in Ausstrichen 
sowohl nach der HCI-Giemsa-Farbung wie auch nach der fermentativen 
Behandlung angetroffen. 

Auch die Mitteldarmquerschnitte dieser ,,alternden®‘ Arbeiterinnen 
und Soldaten zeigen in den noch vorhandenen Mycetocyten die gleichen 
Symbiontenformen, wie sie in den Ausstrichen erhalten wurden. Schritt- 
weise werden in den alternden Tieren nicht nur die Symbionten, sondern 
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auch ein GroBteil der sie beherbergenden Mycetocyten abgebaut. Man 
kann dann im Verband des Mitteldarmepithels deutlich noch die Liicken 
der zugrunde gegangenen Mycetocyten erkennen. Abb. 20b fiihrt eine 
weitgehend degenerierte Mycetocyte vor Augen, deren Symbionten alle 
Anzeichen des Verfalls zeigen (vgl. Abb. 20b mit Abb. 18). Aus dem 
Vergleich mit einer prall gefiillten, normalen Mycetocyte einer jungen 
Imago (Abb. 20c) werden diese Unterschiede ganz besonders auch hin- 
sichtlich der Gré8e hervorgehoben. 

Wahrend in der jungen Imago der ganze Mitteldarm reichlich mit 
Mycetocyten durchsezt ist, die der Basalmembran aufliegen, zeigt der 
Mitteldarm alternder Imagines vorwiegend Liicken an den Stellen, wo 
urspriinglich die Mycetocyten vorhanden waren. Diese leeren Stellen 
weisen darauf hin, daB ganze degenerierende Mycetocyten in das Mittel- 
darmlumen ausgestofen wurden. Im Darminhalt lassen sich jedoch diese 
Mycetocytenreste nicht mehr mit Sicherheit nachweisen. 

Der natiirliche Degenerationsverlauf, wie ich ihn bei Camponotus- 
Symbionten aus den Ausstrichen erschlossen habe, weist ahnliche Ziige 
auf wie die kiinstlich durch Hitze und Antibiotica verursachte Degenera- 
tion der Symbionten von Rhizopertha dominica (HuGER 1956). Auch 
dort werden verschiedene Degenerationswege beschrieben, die haufig 
uber tiefgreifende Veranderungen der symbiontischen Grundgestalt zu 
sich auflosenden Bruchsticken ftthren. 

Doch fand auch ScHorR (1957) in alternden Weibchen von Brachy- 
pelta aterrima eine natirliche Degeneration der symbiontischen Mikro- 
organismen. 

Degenerationserscheinungen treten tiberhaupt bei Symbionten hau- 
figer auf, und zwar immer dann, wenn die Ubertragung der symbionti- 
schen Mikroorganismen gesichert ist und der Wirt den Rest seiner 
Insassen nicht mehr benétigt (s. BucHNER 1953). — Auch bei Campo- 
notus geht die Besiedlung des Ovars mit besonderen Infektionsformen 
diesen Degenerationsprozessen voraus; doch davon soll im nachsten 
Kapitel die Rede sein. 


VII. Ovarialinfektion und Entwicklung der Symbionten 

Dank Bucuners Untersuchungen (1928 und 1953) sind wir schon 
dariiber orientiert, da die Ovarien von Arbeiterinnen sowie von Kéni- 
ginnen bei Camponotus sehr frithzeitig infiziert werden, ndmlich sobald 
sich die jungen Ovocyten hintereinander ordnen (s. BUCHNER 1928). — 
Im Rahmen meiner Untersuchungen sind die Strukturen der in der 
Ovariole und im Ki auftretenden Symbionten von Interesse. 

Schnitte durch junge Puppen von Arbeiterinnen zeigen noch sehr 
kleine Ovarien, in welchen die Ovocyten und Nahrzellen noch unge- 
ordnet und frei von Symbionten zu finden sind. 
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In mittleren Puppenstadien der gleichen Kaste jedoch sind die Ovarien 
betrachtlich herangewachsen. Aber auch hier sind Ovocyten und N&hr- 
zellen noch nicht geordnet und noch nicht mit Symbionten infiziert. — 
Die Ovariolen liegen rechts und links des Mitteldarmes, so da8 sie ihn 
mancherorts berithren. Besonders an den Stellen, an welchen sich Mittel- 
darm und Ovariolen nahern, beobachtet man in den Mycetocyten des 
Mitteldarmepithels stirker tingierte Kleinformen der Symbionten von 
etwa 2,5—4 4 Lange. Mittels der fiir die Schnittfarbung abgewandelten 
Piekarski- Robinow-Methode sind in den Mycetocyten an anderen Stellen 
des Mitteldarmes einige weitere Symbionten zu finden, die sogar trotz 
der Fixierung nach Carnoy und der dichten Packung der Symbionten 
im Schnitt noch schwach tingierte Parallelstruktur erkennen lassen. 

In alten Arbeiterpuppen sind bereits die Ovariolen véllig mit Sym- 
bionten tiberschwemmt und die Ovocyten und Nahrzellennester hinter- 
einander geordnet. Man findet im oberen Teil der Ovariole diese stark 
tingierten Bakterien von 2,5—4u Lange noch in den Follikelepithel- 
zellen verstreut. Im unteren Teil der Ovariolen besiedeln dagegen die 
Symbionten in Massen die Ovocyten, die hier schon betrachtlich gréBer 
sind (Abb. 21a). Die Symbionten vermehren sich in diesen Ovocyten 
stark und lassen zuweilen Andeutungen einer Perlschnurstruktur er- 
kennen. 

Das erweiterte Ende des Oviductes, in das die Ovariolen einmiinden, 
sowie der Oviduct selbst, sind frei von Symbionten. Eine Infektion 
uber den Oviduct erscheint mir daher sehr unwahrscheinlich. 

Nach all diesen Befunden zu schlieBen, verlauft die Infektion sehr 
rasch. Unter der Voraussetzung, daf sie direkt vom Mitteldarm aus 
durch Ubertritt der Symbionten in die oberen Ovariolen erfolgt, muiBten 
in den Mycetocyten des Mitteldarmes von mittleren und dlteren Arbeite- 
rinnenpuppen solche Infektionsformen zu finden sein; und das ist tat- 
sachlich der Fall. Auf Ausstrichen von den ziemlich kleinen Mittel- 
darmen solcher Puppen fand ich regelmafig kleine, stark tingierbare 
Stabchen derselben GroBenordnung und Struktur, wie sie auch in den 
Ovariolen zu finden waren (vgl. Abb. 6b, c und d). Leider war es mir 
jedoch nicht méglich, den unmittelbaren Ubertritt dieser Infektions- 
formen in die Eirdhren zu erfassen. 

Die Ausbildung kurzer Infektionsformen der Symbionten harmoniert 
mit Beobachtungen, wie sie fiir eine ganze Reihe von Symbiosen vorliegen 
(vgl. BucHNER 1953). : ; 

In der frisch geschliipften Arbeiterin finden wir kleine Ovarien, die 
nur aus einem Paar von Ovariolen bestehen, wie es auch GoETSCH 
(1940, Abb. 31 D) fiir einen Soldaten von Messor barbarus darstellt. 

Im Schnittpréparat ergibt sich im wesentlichen dasselbe Bild wie 
bei den Ovariolen alter Puppen. Ein weiteres Wachstum der Eiréhren 
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ist nicht mehr zu verzeichnen. In einem Fall habe ich im unteren 
Drittel einer Eirdhre einen Symbiontenballen gefunden, der aus einer 
dichten Anhaufung knduelférmig aufgewundener langer Faden bestand 


abi. 21 au. be Ovariolen von Camponotus ligniperda. a Unterer Abschnitt einer Ovariole 
sees einer alteren Arbeiterinnenpuppe. Ovocyte mit Symbionten tiberschwemmt, wiihrend 
ae Follikelepithelzellen nur noch wenige Symbionten enthalten und die N dhrzellen yollig 
symbiontenfrei sind. Vergr. etwa 1000 x. b Ovariole einer frisch geschliipften Arbeiterin 

Vergr. etwa 1500. Schnittfarbung nach PrmeKARSKI-ROBINOW 
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(Abb. 21b). Die benachbarten Follikelzellen waren in der bekannten 
Weise relativ sparlich mit kiirzeren und léngeren Faden besetzt. Irgend- 
welche Anhaltspunkte fiir das Auftreten der Sym biontenansammlung 
konnte ich nicht finden. Ich habe sie auch kein weiteres Mal beobachtet. 

Das weitere Schicksal der Symbionten 148t sich nur in den Ovarien 
gefliigelter Geschlechtstiere verfolgen, da ja die Arbeiterinnen normaler- 
weise ihre Ovarien weitgehend riickbilden. Zur Untersuchung dienten 


Abb. 22a—f. a und b Symbionten aus Ovariolen gefliigelter Geschlechtstiere e e und d 
strukturlose Symbionten von Hiausstrichen; e und f Symbionten von Hiausstrichen mit 
schwacher Strukturandeutung. Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 1300 x 


dazu gefliigelte Weibchen, welche aus demselben Nest stammten, aus 
welchem ich die Tiere fiir den beschriebenen Entwicklungszyklus bezog. 

Hier finden wir in den Ovariolen fadige Symbionten, die fast durch- 
weg homogen gefarbt sind und nur manchmal schwache Andeutungen 
einer Perlschnurstruktur zeigen (Abb. 22a und b). 

Die Symbionten von Ausstrichen abgelegter Hier sind alle ziemlich 
gleichmafig stark gefairbt und lassen keine Binnenstrukturen erkennen. 
Auch durch Verlangerung der Hydrolysezeit auf 15 min, bei welcher ich 
die besten Farbungen von Hiausstrichen erzielte, konnten nie kontrast- 
reiche Strukturen der Symbionten zur Darstellung gebracht werden. — 
Um jede Fehlerquelle auszuschalten, wurden die Kier verschiedener 
K6niginnen untersucht, jedoch immer die gleichen einheitlichen Resul- 
tate erzielt. Dabei ergab sich, da wahrend der frihen und spateren 
Stadien der Embryonalentwicklung keine wesentlichen Form- und 
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Strukturanderungen der Symbionten auftraten. Der GroBteil der Sym- 
bionten sich entwickelnder Eier bestand aus homogenen, langen Faden 
(Abb. 22c und d) und nur einige wenige Symbionten lieBen die uns 
schon vertraute Perlschnurstruktur erkennen (Abb. 22e und f). 

Auch die Symbionten der Hilarven gleichen noch morphologisch und 
strukturell jenen aus den Hiern. 

Im mittleren Larvenstadium hat sich dagegen bereits eine Struktur- 
verdnderung der Symbionten angebahnt. Der homogene Symbiontentyp 
herrscht zwar noch vor, doch weisen da und dort Einschniirungen der 
Symbionten auf bevorstehende Teilungen hin. An einigen symbionti- 
schen Mikroorganismen lieBen sich trotz der starken Anfarbung des 
Plasmas teils Parallelstrukturen, teils Querbalkenstrukturen andeutungs- 
weise erkennen. — Im gleichen Ausstrich kommen auferdem noch etwas 
schlankere Symbionten mit Perlschnurstruktur vor, welche den Anschlu8 
an die eingangs geschilderten Symbiontenformen alterer Larven bilden. 


VIII. Jahreszeitliche Untersuchungen 

Der Formwechsel der Symbionten wird nach den bisher vorliegenden 
Erfahrungen durch Wirtseinfliisse und auch durch jahreszeitlich bedingte 
AuBenfaktoren gesteuert. Um solchen durch den Wechsel der Jahres- 
zeiten bedingten Formveranderungen der symbiontischen Mikroorganis- 
men auf die Spur zu kommen, habe ich die Symbionten aus dem Mittel- 
darmepithel von Arbeiterinnen und Soldaten wahrend der ganzen 
sommerlichen Aktivitatsperiode untersucht und miteinander verglichen. 
Es standen mir dazu nur solche Tiere zur Verfiigung, die nach Verlassen 
des Nestes am Stamm abgefangen werden konnten. 

Die folgenden Untersuchungen wurden von Anfang April bis Ende 
Oktober durchgefiihrt. In den tibrigen Monaten befinden sich die Tiere 
im Winterschlaf und sind der Beobachtung nicht zuganglich. 

Das Ergebnis dieser Untersuchungen war folgendes: Ganz allgemein 
finden wir Symbionten von etwa 4—12x0,5—l yu. Nur in einzelnen 
Ausnahmefallen erreichen einige Symbionten bis zu 30 Lange» Bei 
letzteren lassen aber einige Einkerbungen die bevorstehenden Quer- 
teilungen erkennen. 

Im April kann man in den Symbionten keine besondere Binnen- 
struktur feststellen. Viele Symbiontenformen erinnern uns an jene, wie 
wir sie in Kiausstrichen und Junglarven angetroffen haben. Bei einigen 
lassen sich gerade noch Doppelreihen von Kornchen erkennen. Eine 
Parallelstruktur, wie wir sie bei Symbionten aus Jungimagines vor- 
fanden, konnte in der ausgepragten Form bei den Bakterien 4Alterer 
Tiere aus dem Freiland nie beobachtet werden. 

Kin neues, haufig auftretendes Strukturbild begegnet uns zum ersten- 
mal im Mai. Das Chromatin ist in diesen Symbionten meist auf eine 
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einzige Stelle beschraénkt, die niemals terminal, sondern fast immer in 
dem mittleren Bereich des Symbiontenleibes zu finden ist. Dabei kann 
das Cytoplasma starker tingiert sein, wie z. B. im Oktober (Abb. 2a—d), 
wodurch die Struktur nicht so gut sichtbar wird. Im Mai erhalten wir 
dagegen eine distinktere Binnenstruktur (Abb. 23). — Im Juni ist dieses 
Strukturbild jedoch nicht so gut sichtbar. Es wird im Juli seltener und 
ist im August nicht vorzufinden. Im September beobachten wir es 
vereinzelt, und im Oktober 
herrscht es wieder vor, wenn 
auch nicht so pragnant gefarbt 
wie z. B. im Mai. 

Vereinzelt habe ich neben 
dieser Symbiontenform Bak- 
terien beobachtet, in welchen 
sich der ovale Chromatink6rper 
nach einer oder beiden Seiten 
zu einem ,,Axialfilament* aus- 
zieht. Es ahnelt jenem, wie 
es DELAPORTE (1950 und 1956) 
bei Z. coli und einigen anderen 
Mikroorganismen und KELLEN- 
BERGER (1953) bei H. coli be- 
schreiben. Auch CHANCE (1957) 
bildet mitunter ahnliche Struk- 
turen in seiner Arbeit tiber den 
Teilungsverlauf von £. coli ab. ‘ 
Seiner Schilderung ist zu ent- ie %.. 
nehmen, daB bei H. colt die Abb. 23. Ausstrich der Camponotus-Symbionten 
Teilung anders verlauft als bei im Mai. Vergr. etwa 1360 x 
den Symbionten von Campo- 
notus. CHANCE weist besonders auf Ahnlichkeiten der Teilungsfiguren 
von £. coli mit jenen von héheren Organismen hin, wofiir nach meinen 
Untersuchungen bei Camponotus-Symbionten keinerlei Anhaltspunkte 
vorliegen. 

Da und dort liefen einige wenige Mikroorganismen sogar eine spiralige 
chromatische Struktur erkennen. Sie dhnelt jener, die Krrec (1953 und 
1954) mittels Fluochromen als , Kernspirale“ bei £. coli, Proteus vulgaris 
und anderen Bakterien darstellt. 

Bei den Symbionten von Camponotus sind jedoch Mikroorganismen 
mit ,,Axialfilamenten‘‘ sowie auch mit , Kernspiralen“ nur auBerst selten 
vorzufinden und deshalb niemals als Normalform zu betrachten. 

Im Juni finden wir schon vereinzelt einige Symbionten mit 


Perlschnurstruktur, wie sie uns bereits von Symbionten aus dem 
4 


ae) 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 48 
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Entwicklungszyklus bekannt ist. Diese Symbiontenform nimmt an 
Zahl im Juli zu, erreicht ihren Hohepunkt im August, nimmt im 
September wieder ab und fehlt im Oktober vollig. 


Diese monatlichen Untersuchungen von Freilandtieren zeigen, daB 
im jahreszeitlichen Wechsel und unter den klimatischen Bedingungen 
des Naturnestes gewisse Abweichungen von jenen Formen vorkommen, 
wie wir sie im Verlaufe der Wirtsentwicklung kennengelernt hatten. Dazu 
kommt noch ein Symbiontenstadium mit einer Zusammenballung des 
Chromatins zu einem ovalen Kérper (Abb. 23), wie ich es in Tieren 
aus Kunstnestern niemals beobachtet habe. — Wollen wir die Symbion- 
ten von Tieren im Aufendienst mit jenen aus dem Entwicklungszyklus 
vergleichen, so miissen wir den Jahresrhythmus von Camponotus und 
alle 4uBeren Einfliisse miteinbeziehen. 


GortscH (1940) beschreibt die klimatische Abhangigkeit von 
Pogonomyrmex im jahreszeitlichen Rhythmus (s. GorTscH 1940, 
Abb. 90). — Eine ahnliche Kurve mit einem Maximum im Juni lieBe 
sich auch fiir Camponotus im Bereich der Miinchener Umgebung auf- 
stellen. Diese Kurve wiirde mit dem Einsetzen der Aktivitaét im Ameisen- 
staat anfangs April beginnen und schon Ende Oktober mit dem Beginn 
der Winterruhe endigen. 


Wie bereits erwihnt wurde, haben wir es bei den im Aufendienst 
stehenden Ameisen durchschnittlich bis Juli mit letztjaéhrigen Tieren 
zu tun, die dann erst von Arbeitern und Soldaten der diesjahrigen Brut 
abgelést werden. Von Juli/August an k6nnen wir also zusatzlich mit 
einer zweiten diesjahrigen Generation von Imagines im AuBendienst 
rechnen. Daraus erklaért sich wohl das Vorkommen jener Symbionten 
mit Perlschnurstruktur, welche den Symbionten der vorjahrigen Ameisen- 
generation parallel laufen, von Juli/August an auftreten, und welche ich 
der inzwischen in den Auf endienst getretenen Friihjahrsgeneration zu- 
ordnen méchte. Markierte Tiere mit genauer Altersbestimmung standen 
mir nicht zur Verfiigung, so da diese Beobachtungen an den Symbionten 
der Freilandtiere zunachst noch als vorlaufige Mitteilung gewertet werden 
miissen. 


Es ist verstandlich, da8 auf Grund dieser Faktoren (Jahreszeit und 
Biologie im Staatenwesen) keine kontinuierlichen Ubergainge der Aus- 
bildung der Symbionten bei aufeinanderfolgenden Freilanduntersuchun- 
gen an verschieden alten Tieren zu finden sind. 


Aus diesen Ergebnissen geht die Bedeutung hervor, die solchen Ein- 
fliissen auf die Symbionten zukommt. Es ware nun interessant, die 
Frage zu kliren, auf welchen sekunddren Faktoren die Abweichungen 
vom Entwicklungsverlauf beruhen. — Die Voraussetzung dazu ist aber 
die Ziichtung dieser Symbionten in Reinkultur. 
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B. Aphrophora salicis pr G. 


I. Die symbiontischen Einrichtungen 

Die Weidenschaumzikade, Aphrophora salicis, aus der Familie der 
Cercopidae, zur Unterfamilie der Aphrophorinae gehorig, fallt durch ihre 
Schaumbildung von Mai bis Juli an windstill gelegenen Weiden besonders 
auf. Meine Untersuchungen erstrecken sich auf die Hauptsymbionten 
von Larven verschiedensten Alters bis zur Imago. 

Unser Wissen tiber die Symbiose von Aphrophora salicis verdanken 
wir BucHNER (1912 und 1925), der diese Zikade unter vielen anderen 
einer eingehenden Studie unterzogen hat. Dort sind auch Einzelheiten 
tiber diese Symbiose nachzulesen. Uns soll lediglich interessieren, daB 
die a-Symbionten dieser disymbiontischen Zikade in den intensiv rot 
gefarbten, paarig angelegten Hauptmycetomen untergebracht sind. — 
1938 hat sich Restur im Rahmen einer vergleichenden Symbionten- 
studie unter anderem genauer mit der Morphologie der Hauptsymbionten 
von Philaenus spumarius befaBt; die gleichfalls im Hauptmycetom 
untergebrachten a-Symbionten der Wiesenschaumzikade gleichen auf- 
fallend jenen von Aphrophora alni Faw. 


II. Die Symbionten 

Die Hauptsymbionten stellen groBe, gewundene, gramnegative 
Schlauche dar, die eine Lange bis zu etwa 300 erreichen kénnen und 
ofters noch seitliche Auswiichse und Verdickungen aufweisen. Bei An- 
wendung der Ziehl-Nelson-Farbung verhalten sie sich nicht sadurefest. 
Thre groBe Empfindlichkeit gegeniiber elektrolytischen und anelektrolyti- 
schen Praparationsmedien, sowie auch gegeniiber mechanischer Bean- 
spruchung beim Ausstreichen veranlaBte mich, das Praéparationsgemisch 
nach Restur zu verwenden. Erst so gelang es mittels Heben und Senken 
der angeschlitzten, frisch herauspraparierten Mycetome annaéhernd un- 
versehrte Symbionten zu erhalten. 

Um festzustellen, ob diese Schlauchformen Kernaquivalente wie 
,echte Bakterien“ besitzen, wurden folgende verschiedene Methoden zur 
Darstellung der DNS anden ausgestrichenen Mikroorganismen angewandt : 

1. HCIO,-Methode nach CassEL, um eventuelle Kunstprodukte, die 
bei warmer Hydrolyse entstehen kénnten, auszuschlieBen. 

2. HCl-Giemsa-Farbung nach PrEKARSKI-ROBINOW. 

3. Enzymatische Verdauung mit folgender Giemsa-Farbung. 

4, Feulgensche Nuclealreaktion an Schnitten. 


1. Ergebnisse der HO10,-Methode nach CassEL 


Die Ausstriche wurden 2 min in OsO,-Dampf feucht fixiert, dann etwas ange- 
trocknet und sofort mit n-HClO, (10%ig) bei 6° C behandelt; danach in Wasser 
gewaschen und mit 0,1 %iger waBriger basischer Fuchsinlésung meist 1 min gefarbt. 

4* 
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Das Ergebnis blieb dasselbe, ob die HCIO, 29, 35 oder sogar 70 Std 
einwirkte. Die Schlauchformen tingierten sich rosa, einige waren vollig 
homogen durchgefarbt, andere zeigten partiell kraftigere Nuancen des 
blaB-rosa Farbtons. Es traten keine Binnenstrukturen auf. Schlanke 
Stabchen, die wahrscheinlich parasitér vorhanden waren, und welche 
mit ausgestrichen wurden, zeigten dagegen hintereinander aufgereihte 
chromatische Strukturen (perlschnurartig) und bewiesen dadurch, dal 
die Farbemethodik richtig durchgefiihrt wurde. 


2. Ergebnisse der HCl-Giemsa-Methode 


Fiir die HCl-Giemsa-Farbung wurden die Symbiontenausstriche noch feucht 
iiber 2%igem OsO,-Dampf fixiert und dann in gleicher Weise, wie das bei den 
Camponotus-Symbionten bereits beschrieben wurde, weiterbehandelt. 


Abb. 24 au.b. Hauptsym- 
bionten von Aphrophora 
salicis. a An der Peripherie 
einige kleine, blau gefiirbte 
K6rnechen zeigend; b kei- 
nerlei chromatische Struk- 
tur aufweisend. Farbung 
nach PIEKARSKI-ROBINOW. 
Vergr. etwa 1100 x 


Die Ergebnisse waren auch nicht viel besser als beider HC1O,-Methode, 
obwohl ich Farbstoffkonzentration, Hydrolysezeit und Farbedauer in 
mannigfacher Weise variierte. Bei einer Farbstoffkonzentration von 4¢m3 
Giemsa auf 50 cm Puffer, Hydrolysezeiten von 20—30 min und einer Farbe- 
dauer von 60—95 min, erhielt ich homogenrosa durchgefarbte Symbionten- 
schlauche, welche keinerlei Binnenstruktur erkennen lassen. — Weitere 
Untersuchungen, in welchen die Farbstoffkonzentration, Hydrolyse- und 
Farbezeiten stufenweise variiert wurden, erbrachten ebenfalls keinerlei 
DNS-haltige Binnenstrukturen (vgl. Abb. 24a und b)!, Die mit Pfeilen in 
Abb. 24a « angedeuteten Kérnchen stellen lediglich dem Symbionten auf- 
liegende Verunreinigungen aus dem Plasma der Mycetocyten dar. 


' Zu diesen Experimenten wurde der Farbstoff auf 1 cm? Giemsa in 50 cm? 


Puffer (py = 7,2) verdiinnt. Die Hydrolyse wurde in einer Zeitspanne von 3—30 min 
angewandt. Die Farbezeiten betrugen 10—45 min. 
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Da und dort enthalten die a-Symbionten vereinzelt einige Einschliisse, 
auf die ich im Abschnitt tiber die Cytochemie der Hauptsymbionten 
noch zu sprechen komme. 

Weitere Untersuchungen dienten dazu, diese Ergebnisse zu erharten. 
Zunachst fand die sehr schonende Methode, die sich des enzymatischen 
Abbaus der Ribonucleinsiéure bedient, Verwendung. 


3. Untersuchungen mit Ribonuclease 


Nach dem Fixieren und Waschen wurden die Ausstriche zwischen 25 und 
45° C verschieden lang (10—20 min) mit 0,02 %iger Ribonucleaselésung behandelt. 
Nach anschlieBender Wasserung der Praparate wurden letztere mit Giemsa (2 cm? 
auf 100 cm* Puffer, py=7,2) 15—35 min gefarbt und in destilliertem Wasser 
geschwenkt. 

Die nach dieser Methode behandelten Mikroorganismen erscheinen 
etwas breiter und aufgelockerter als jene nach der HCl-Einwirkung. 
Eine Binnenstruktur konnte auch hier nicht dargestellt werden. 


4. Feulgensche Nuclealreaktion an Schnitten 


Da diese bereits beschriebenen Farbemethoden iibereinstimmend 
keinen Nachweis fir Binnenstrukturen erbrachten, wurde die Feulgen- 
sche Nuclealreaktion an Schnitten durchgefiihrt. 


Die Larven wurden im Gemisch nach Carnoy fixiert, in Paraffin eingebettet 
und 7—9 py dick geschnitten. Nach 6—8 min Hydrolyse in normaler Salzsaure 
bei 60°C brachte ich die Schnitte fiir 41/, Std in fuchsin-schweflige Saéure (aus 
Diamantfuchsin hergestellt). Darauf folgte griindliches Auswaschen in SO,-Wasser 
in drei Passagen je eine halbe Stunde und langeres Wassern. Die Zeiten der Nach- 
behandlung miissen genau eingehalten werden (s. HagepoRN 1955). 


Die Hauptmycetome sind hier kaum zu erkennen, da ihre Schlauch- 
symbionten farblos oder nur auf erst schwach rosa erscheinen. Diese 
a-Symbionten sind eindeutig feulgen-negativ im Gegensatz zu den 
Kernen des Mycetoms und der iibrigen Gewebe, welche alle tiefrot- 
violett tingiert sind. 

Die im Nebenmycetom untergebrachten Symbionten dagegen liefen 
eine schwach feulgen-positive Reaktion erkennen. 

Dieses Ergebnis wurde noch bestatigt durch Schnittfarbungen nach 
Prexarski-Rosinow, welchen ebenfalls eine Salzsiéurehydrolyse wihrend 
8—10 min vorausging. — In diesen Praparaten sind die Hauptsymbion- 
ten rosa tingiert zu erkennen wie bereits in den Ausstrichen, welche 
nach der HCI-Giemsa-Methode behandelt wurden; die Nebensymbionten 
dagegen sind stark violett-blau gefarbt (vgl. Abb. 25). 


5. Zur Cytochemie der Hauptsymbionten 


Nachdem es nicht méglich war, DNS in den Zikadensymbionten 
nachzuweisen, versuchte ich mit cytochemischen Methoden AufschluB 
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iiber die Natur der Einschliisse in solchen Hauptsymbionten 2u be- 


kommen. 


Abb. 25. Lingsschnitt durch das Haupt- und Nebenmycetom yon Aphrophora salicis. 
H ist Anschnitt eines Hauptsymbionten, N Anschnitt eines Nebensymbionten. 
Schnittfirbung nach PIRKARSKI-ROBINOW. Vergr. etwa 650 x 


Bei diesen kleinen Objekten sind nur mikrochemische Gruppen- 
reaktionen auf Fette, EiweiSstoffe und Kohlenhydrate brauchbar, soweit 
es tiberhaupt moglich ist, etwas mit diesen einfachen histochemischen 
Methoden iiber die Natur der Einschliisse auszusagen. — Da die ziemlich 
derbe Mycetomhiille ein rasches Eindringen der Reagentien verwehrte, 
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war es notig, die isolierten Mycetome in dem betreffenden Agens aufzu- 
schlitzen und darin lebend oder entsprechend vorbehandelt weiter zu 
verarbeiten. 

a) Priifung auf Fette. Nach der Vorschrift im Romeisschen Taschen- 
buch wurde mit Sudan III auf. Fette gepriift. Diese Methode fiihrte 
zu einem negativen Ergebnis. Auf einem zweiten Objekttrager tihrte 
ich die Blindprobe an kleinen Fettspuren durch, die sich auBerhalb des 
Mycetoms befanden. Die Orangefirbung bestatigte hier, daB die Analyse 
richtig durchgefiihrt wurde. — Auch der Nachweis mit Nilblausulfat 
und anschlieBender polarisationsoptischer Untersuchung brachte ein 
negatives Ergebnis!. — Der Fettnachweis durch Osmierung fiel, wie die 
Vorbehandlung meiner Ausstriche mit OsO,-Dampfen fiir die Piekarski- 
Robinow-Farbung ergab, negativ aus. 

Es steht also fest, dag Neutralfette oder Lipoide in nachweisbaren 
Mengen in den Symbionten bzw. deren Einschliissen nicht vorhanden sind. 

b) Priifung auf Eiwei8stoffe. Die Ninhydrinreaktion verlief positiv. — 
Jedoch ging die Millonsche Reaktion langsam vor sich: nach 5 Std war 
noch keine Reaktion festzustellen; erst nach 15 Std erschien die orange- 
rote Farbung in den Symbionten und bestatigte das Vorhandensein 
von Eiwei8stoffen im Symbiontenplasma. 

c) Priifung auf Kohlenhydrate. Zunachst wurde mit Phenylhydrazin 
(Merck) nach der Methode von FiscusEr, die SENFT in die Histochemie 
einfiihrte, gearbeitet. Der gelbe Osazon-Niederschlag war nach 16 Std 
besonders an der Peripherie der Mikroorganismen zu erkennen. 

Auch die Untersuchungen mit 2,3,5-Triphenyltetrazoliumchlorid 
(Merck) bestatigte das Vorhandensein von Kohlenhydraten. Die rote 
Farbung entstand besonders an der Symbiontenmembran und deutet 
darauf hin, daB die wandstindigen Einlagerungen Kohlenhydrate ent- 
halten. 

Der Glykogennachweis mit J- JK verlief negativ (vgl. REsUHR 1938). 

Aus all diesen Untersuchungen geht hervor, daB die Symbionten 
weder Polysaccharide wie Glykogen noch Fett in nachweisbaren Mengen 
enthalten. Wie zu erwarten war, verlief die EiweiBreaktion positiv, 
doch 1é8t der Kohlenhydratnachweis, der besonders an der Peripherie 
der Symbionten erkennbar ist, darauf schlieBen, da® jene kornigen 
Gebilde Mono- oder Dissaccharide enthalten. 


III. Diskussion 
Rest'ur wies schon 1938 auf die Ahnlichkeit der Hauptsymbionten 
bei Cercopiden hin. ,,Alle bisher untersuchten Philaenus-Arten besitzen 
den als Hauptsymbiont bezeichneten Organismus, der offenbar identisch 


1 Herrn Dr. SrockHaMMER danke ich fiir den Hinweis auf diese Methode. 
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ist mit einem gleich oder ahnlich gestalteten Organismus aus dem 
Mycetom von anderen Cercopidae, z. B. der zu den vorliegenden Unter- 
suchungen auch bisweilen herangezogenen Aphrophora alni Fau., oder 
Angehérigen anderer Zikadenfamilien.“ — Nach neueren Erkenntnissen 
(s. BucHNER 1953) gehéren die Symbionten des Hauptmycetoms von 
Aphrophora salicis demselben Symbiontentyp (a-Symbionten) an wie 
die Insassen der Hauptmycetome von Philaenus. 

Restur (1938) versuchte vergeblich, an den Hauptsymbionten von 
Philaenus spumarius mittels der Feulgenschen Nuclealreaktion und der 
Eisenhamatoxylin-Farbung nach HEIDENHAIN, Kernaquivalente dar- 
zustellen. Vergleichsweise habe ich auch einige Praparate der Symbion- 
ten von Philaenus spumarius herangezogen. In Ubereinstimmung mit 
meinen Ergebnissen an den Aphrophora-Hauptsymbionten und den 
Resultaten von REestHR verlief auch hier der Nachweis auf DNS negativ. 

Bei den Hauptsymbionten von Aphrophora verwandte ich, um ganz 
sicherzugehen, mehrere Kernfarbungsmethoden. — Die Tatsache jedoch, 
daB bei der HCl-Giemsa-Methode die Mehrzah] der Symbionten keinerlei 
Binnenstruktur erkennen lieB (Abb. 24b), trotz vielseitiger Verande- 
rungen der Hydrolyse- und Farbezeit, lie schon darauf schlieBen, daB 
keine Kernaquivalente in diesem Stadium der Symbionten zur Dar- 
stellung zu bringen sind. 

Vergleichen wir alle diese Untersuchungen mit jenen, die von RESUHR 
(1938) an den Symbionten von Philaenus spumarius durchgefiihrt 
wurden, so stellen wir die Ahnlichkeit der gramnegativen Hauptsymbion- 
ten beider Wirte mehr und mehr fest. Auch die chemischen Reaktionen 
fiihrten mit anderen Methoden zu den gleichen Ergebnissen. Ferner 
1a8t die Empfindlichkeit der Symbionten gegeniiber Elektrolyten und 
Anelektrolyten vermuten, daB in den sie beherbergenden Haupt- 
mycetomen beider Wirte ahnliche physiologische Bedingungen herr- 
schen. 

Diese experimentellen Befunde liefern einen erneuten Hinweis dafiir, 
daB die von BucHNER (1953) als a-Symbionten bezeichneten Haupt- 
symbionten von Aphrophora und Philaenus dem gleichen Symbiontentyp 
angehdren und womdglich schon bei der Stammform der Familie Cerco- 
pidae vorhanden waren. 


C. Verschiedene Insekten 
Die Symbionten von 


1. Pediculus vestimenti Burn. 


Rrzs schilderte schon 1931 die zyklischen Formverinderungen der 
Symbionten von Pediculus an Hand von Schnittmaterial. — 1956 
erganzte Pucuta diese Untersuchungen in einigen Punkten, als er die 
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lebenden Symbionten eingehend mit dem Phasenkontrastmikroskop 
untersuchte. Er wies in Symbionten aus dem Mycetom von frisch 
geschlipften Larven 1—10, seltener noch mehr distinkte Einschliisse 
nach, die er als Kernaquivalente deutete. — Korrer (1955) jedoch, der 
ebenfalls diese Mycetomsymbionten aus dem ersten Larvenstadium 
untersuchte, konnte mit Hilfe der Robinow-Farbung nie als Kern- 
aquivalente anzusprechende Strukturen bei diesen Mikroorganismen 
finden. 

Deshalb erschien mir eine nochmalige Untersuchung dieses Objektes 
lohnenswert, und ich tiberpriifte die Symbionten aus den verschiedenen 
Entwicklungsstadien des Wirtes, um auf diese Art ein fiir die Darstellung 
der Kernaquivalente giinstiges Stadium zu erfassen. — Die duBere 
Morphologie der Symbionten wird hier nicht mehr betrachtet, da sie 
bereits Pucuta (1956) ausfiihrlich behandelte. 

Ich erhielt folgende Ergebnisse: Weder bei den Symbionten der 
Eilarven, noch bei jenen des zweiten Larvenstadiwms war es mir moglich, 
trotz mehrfacher Variation der Hydrolyse- und Farbezeiten bei der 
HCl-Giemsa-Farbung nach PreKarski-Ropinow! Binnenstrukturen 
nachzuweisen. Die gleichen Ergebnisse erhielt ich auch mit der enzy- 
matischen Methode? und dem HCIlO,-Verfahren nach CassreL?. Das 
Cytoplasma der Symbionten farbte sich homogen mit basischen Farb- 
stoffen an, wobei die Farbbarkeit der einzelnen Symbionten oft recht 
unterschiedlich war. 

Symbionten des dritten Larvenstadiums wurden mit der HCl-Giemsa- 
Farbung und dem Farbstoff Nr. 6120/12 der Ciba (GRIEDER, NErep 
und Merer 1954) untersucht und erwiesen sich ebenfalls als strukturlos. 

In ausgewachsenen Weibchen waren die Symbionten bereits in die 
Ovarialampullen abgewandert und zeigten auch dort niemals eine 
Binnenstruktur. 

Die abgelegten Hier wurden nach Carnoy fixiert, 3—5 yu dick ge- 
schnitten und mit der Feulgenschen Nuclealfaérbung untersucht (6—8 min 
Hydrolyse, 41/,—5 Std Schiffsches Reagens). 

In Eiern, die sich im Stadium etwa 24 Std nach der Riickrollung, 
sowie 38 Std* vor dem Schliipfen befanden, verhielten sich die Sym- 
bionten feulgen-negativ. 

1 Bei den Untersuchungen der Pediculus-Symbionten wurde mit einer Farb- 
konzentration von 1—1,5 cm? Giemsa auf 50 cm’ Puffer, einer Hydrolysezeit von 


5—20 min und einer Farbedauer von 10—35 min gearbeitet. wide 
2 0,02%ige Ribonucleaselésung lie8 ich 10—20 min bei 37°C einwirken und 


farbte 10—20 min nach. ' ; ae 
3 Die Perchlorsiure wurde 24—45 Std bei 8°C angewandt und mit 0,1 %iger 


waBriger Diamantfuchsinlésung nachgefarbt. 
4 Siehe BaupiscH 1958. 
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Wir miissen somit Korrmrs diesbeziigliche Untersuchungen be- 
statigen und zudem feststellen, daB die Symbionten in keinem Stadium 
des Wirtes Desoxyribonucleinsaure in farberisch nachweisbaren Mengen 
enthalten, die als ,,Kernaquivalente“ zu deuten ware. 


2. Oryzaephilus surinamensis L. 


Uber die Symbiose des Getreideplattkafers, Oryzaephilus s. (Cucu- 
jidae), sind wir durch die Arbeiten von Prerantont (1929 und 1930) 
und Kocu (1930, 1931 und 1936) gut unterrichtet. Kocx (1931) be- 
schrieb unter anderem den Pleomorphismus, den diese Symbionten 
wahrend der Entwicklung ihres Wirtes erfahren. 


Meine Untersuchungen beziehen sich auf die grofen, schlauch- 
formigen Symbionten sehr junger Imagines. 


Diese gramnegativen Mikroorganismen kénnen bis zu 150 Lange 
und 1,5—2y Breite erreichen und teilweise Verzweigungen und blasige 
Auftreibungen zeigen, auf die Kocw (1931) schon hinwies. 

Die Symbionten wurden nach folgenden Methoden untersucht: 

a) HCl-Giemsa-Farbung ; 

b) HCIO,-Methode; 

c) Enzymatische Untersuchung mit Ribonuclease ; 

d) Feulgensche Nuclealreaktion. 

a) Bei der HCl-Giemsa-Farbung zeigte sich recht auffallig die Be- 
deutung, die der Farbstoffkonzentration zukommt. Konzentrationen 
von 4cm*® Giemsa auf 50 cm* Puffer erzeugten tiberall starke blaue 
Uberfarbungen. Auch erwies sich 2/50 cm*® Puffer als ungeeignet. — 
Erst mit Losungen, die 1 cm? Giemsa in 50cm? Puffer enthielten, 
konnten gute Ergebnisse erzielt werden. — Eine Hydrolysezeit von 
20 min und eine Farbedauer von 10—15 min erwies sich als brauchbar. 

Die Symbionten sind véllig mit Vakuolen durchsetzt, die auch 
Kocu (1931) erwahnte. Dadurch erhalt das Cytoplasma eine netzartige 
Struktur. AuBerdem treten in dem plasmatischen Maschenwerk kraftiger 
gefarbte K6rnchen verschiedener GréBe auf (Abb. 26a). 

b) Durch die HClO,-Methode wird das vorige Ergebnis bestatigt 
(Kinwirkungsdauer der HCIO, 40 Std bei 50° C). 

¢) Bei der Fixierung nach CuHaBaup und der Behandlung mit Ribo- 
nuclease (RN-ase-Einwirkung wahrend 10—25 min bei 37° C und. 10 bis 
15 min Nachfarbung) quellen die Symbionten zwar etwas auf (Abb. 26b), 
doch wird die netzartige Struktur des Cytoplasmas mit den k6érnigen 
Kinlagerungen wesentlich deutlicher dargestellt. 

d) Die Feulgensche Nuclealreaktion wurde an 10 dicken Schnitten 


durchgefiihrt und ergab eine eindeutig feulgenpositive Reaktion in den 
Symbionten. 


Se ye ee ee 
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Wie wir aus diesen Resultaten sehen, ist die Deutung der DNS- 
haltigen Substanz hier betriichtlich erschwert durch die netzige Struktur 
des Cytoplasmas. In ihr sind aber deutlich dunkler getonte Kornchen 
zu erkennen, die auch chromatische Substanz enthalten miissen, wie es 
die Feulgenreaktion bestatigt. — Doch was hier nun als DNS endgiiltig 


i 7 agi hilus surinamensis L. 

Abb. 26 a u. b. Mycetomausstriche junger Imagines von Oryzaep ; 

a HCl-Giemsa-Farbung nach PIEKARSKI-ROBINOW; b Ribonuclease-Behandlung mit 
anschlieBender Giemsa-Fiarbung. Vergr. etwa 1240 x 


gedeutet werden mu, kann erst das Resultat einer folgenden DN -ase- 
Verdauung? zeigen, ohne die in diesem Fall keine Entscheidung getroffen 
werden darf. 
3. Calandra oryzae L. 
Uber die Symbiose von Calandra oryzae berichteten PIERANTONI 
(1927), Mansour (1930 und 1934), BucHNeR (1930 und 1933), Tarsra 
rN Curta (1933), SCHEINERT (1933), Kocu (1936) und SCHNEIDER (1956). 


1 Leider war es nicht méglich, fiir diesen Versuch, der spater ausgefiihrt wurde, 
nochmals Desoxyribonuclease aus dem Ausland zu beschaffen. 
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Da es sich hier um grampositive, fadige Symbionten handelt und 
bisher nur gramnegative Mikroorganismen bei meinen Untersuchungen 
Verwendung fanden, iiberpriifte ich auch diese Symbionten mit den 
iiblichen Kernfarbungsmethoden. Dazu muB jedoch eingeréumt werden, 
da8B nur Symbionten aus den Germarien der Ovariolen von Imagines 
zu den Versuchen verwendet wurden. 

Die Farbungen erbrachten an den etwa 3—14 yw langen und 0,5—0,9 wu 
dicken Symbionten folgende Ergebnisse : 

a) Mit der HClO,-Methode kénnen keinerlei Strukturen dargestellt 
werden. (Die Perchlorsiure wurde dazu 40 Std bei 5°C angewandt.) 

b) Auch mittels der HCl-Giemsa-Farbung bei Farbkonzentrationen 
von 4 cm? sowie 1 cm? Giemsa auf 50 cem* Puffer — wahrend Hydrolyse- 
zeiten von 5—20 min und Farbezeiten von 20—90 min — erweisen sich 
die Calandra-Symbionten als strukturlose, fadige, sehr diinne Mikro- 
organismen, deren homogenes Plasma meist durch eine, manchmal auch 
zwei kleine Vakuolen unterbrochen wird. 


c) Dieses Ergebnis wird auch durch die Giemsa-Farbung nach 
Ribonuclease-Einwirkung bestiatigt. Die RN-ase-Losung wurde 15 bis 
20 min bei 37°C angewandt; mit einer Giemsa-Lésung (1:50) wurde 
10—15 min nachgefarbt. 

d) Auch die Feulgensche Nuclealreaktion, die an Schnittmaterial 
ausgefiihrt wurde, verléuft negativ. Diese Untersuchungen zeigen, dai 
die Symbionten aus den Endkammern der Ovariolen von Calandra 
oryzae keine DNS in strukturell lichtoptisch faBbarer Form enthalten. 
Es ware aber noch interessant, festzustellen, ob diese symbiontischen 
Bakterien, die sich in den verschiedenen Wirtsstadien besonders in ihrer 
Lange unterscheiden (vgl. SCHEINERT 1933), in anderen Entwicklungs- 
phasen von Calandra, die DNS in nachweisbaren Mengen enthalten. 


4. Ceratitis capitata WIED. 


STAMMER (1929) beschrieb ausfihrlich die Bakteriensymbiose~der 
Trypetiden (Diptera) und darunter auch jene von Ceratitis capitata 
Wisp. — In der Larve enthalt der Darminhalt einzelne Symbionten 
verstreut, wahrend sich im Darmlumen der alteren Imago riesige Mengen 
dieser kleinen Kurzstébchen finden. Aus diesem Grunde habe ich Altere 
Imagines zur Klairung der Kernverhaltnisse ihrer symbiontischen 
Bakterien herangezogen. Bei der HCl-Giemsa-Farbung (Hydrolysezeit 
10—25 min und Fiirbezeit 35—45 min), wie auch bei der enzymatischen 
Methode (RN-ase zwischen 37—50° C wihrend 10—20 min), wiesen die 
Symbiontenleiber fast durchwegs eine DNS-positive Reaktion auf. Nur 
bei einigen wenigen Bakterien war ein schwacher, rosa gefarbter Saum 
des Cytoplasmas zu erkennen (Abb. 27). Dabei gelang es infolge der 
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Kleinheit der symbiontischen Mikroorganismen nicht, einzelne Struk- 
turen distinkter zur Darstellung zu bringen. Bei Desoxyribonuclease- 
Kinwirkung verschwand diese intensive blaue Farbung schon nach einer 
halben Stunde vollkommen. 

Der Beweis, daB DNS in diesen Bakterien in farberisch nachweisbaren 
Mengen vorhanden ist, wurde damit also eindeutig erbracht. Besondere 
Binnenstrukturen, wie ich sie bei den Camponotus-Symbionten fand, 
konnten hier nicht nachgewiesen werden. 

Allgemein stellt man bei kokkenférmigen Bakterien runde, bei kleinen 
Stabchen ovale Chromatineinschliisse fest (vgl. DELAPORTE 1956, 
PIEKARSKI 1951 und WINKLER 1956). Solche kleinen Formen werden 
jedoch recht selten zu Kernaiquivalentnachweisen herangezogen, da sie 
sich nur schlecht zur Darstellung von Intim- 


strukturen eignen. SOF ie 

Bei der Kleinheit der Ceratitis-Symbion- a 3 a” 
ten bestand wenig Aussicht auf ein Gelingen a. 
der Feinanalyse mit gewohnlichen lichtmikro- ce S 


skopischen Methoden, doch ist zu erwarten, 4. 97. symbionten aus einer 
daB die Elektronenmikroskopie hier weitere Imago von Ceratitis capitata. 


3 s 5 HCl-Giemsa-Farbung. Vergr. 
Aufschliisse bringen wird. Sat aO0 


AbschlieBende Diskussion 

Bereits BLocHMANN entdeckte 1884, 1887 und 1892 in gewissen 
Zellen der Wandung des Mitteldarms und im noch nicht abgelegten Ei 
von Camponotus stabchenformige Gebilde, die er damals schon richtig 
als Bakterien erkannte. — 1918 und 1928 berichtete uns dann BucHNER 
tiber die Lokalisation der Symbionten im Follikelepithel und in der 
wachsenden Ovocyte bis zum legereifen Ei, in welchem sie am hinteren 
Eipol angehauft sind. Spater beschrieb Hrcut (1924) das Verhalten 
der Symbionten wahrend der Embryonalentwicklung und das Schicksal 
der Bakteriocyten, die sich schlieBlich zwischen das Mitteldarmepithel 
einkeilen. — Lokalisation und Schicksal der Symbionten im Lebens- 
zyklus des Wirtes waren damit in den wesentlichsten Punkten geklart. 

In dieser Arbeit wurde die feinere Morphologie der symbiontischen 
Mikroorganismen von Camponotus wahrend der gesamten Entwicklung 
des Wirtes, vom Ei bis zum alternden Tier beobachtet. Dabei zeigte 
es sich, daB die Bakterien einem auffallenden Pleomorphismus unter- 
liegen, der in erster Linie vom Alter des Wirtes abhangig ist, dann 
aber auch noch durch jahreszeitliche Einflisse beeintrachtigt wird. 

Wie bereits erwihnt, wurde auch bei Symbionten mehrerer anderer 
Insekten ein Formwandel beobachtet; doch wird in dieser Arbeit zum 
erstenmal der Formwechsel des chromatischen Apparates der Sym- 
bionten naher beschrieben. Dabei ergaben sich viele Parallelen zu den 
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bisher genauer analysierten Veranderungen der chromatischen Kompo- 
nenten bekannter, leicht ziichtbarer Bakterienstamme. 

So wiesen RrppEL-BAaLDES und Buscu (1954) durch ihre quantitativ- 
analytischen Untersuchungen bei verschiedenen Mikroorganismen darauf 
hin, da® der DNS-Gehalt gegeniiber dem RNS-Gehalt in Involutions- 
formen zunimmt, wahrend der Gesamt-NS-Gehalt verringert wird. Sie 
schrieben: ,,Darin scheint sich auszudriicken, daB die Tragersubstanz 
der genetischen Eigenschaften, die DNS, offenbar auch das steuernde 
Moment ist, das zur VergréBerung der Normalzelle zur Involutionszelle 
fiihrt.‘‘ — Wenn ich auch keine quantitativen Untersuchungen angestellt 
habe, so sind meine Befunde an Camponotus-Symbionten wohl auch in 
diesem Sinne zu deuten. 

Auf die engen Beziehungen der DNS zum Stoffwechselgeschehen der 
Bakterienzelle weist BERGERSEN (1955) an den Kndllchenbakterien von 
Trifolium subterraneum L. hin. BERGERSEN beschreibt, wie nur stick- 
stoffbindende ,,Bakteroide“‘ sog. Perinuclearregionen entwickeln, die in 
engster Beziehung zum Kernmaterial stehen. — Interessant ware zu 
erfahren wie sich in dieser Hinsicht solche Symbionten der Insekten, 
welche fiir die Stickstoffassimilation verantwortlich gemacht werden 
[z. B. die Symbionten von Pseudococcus citri (FINK 1952), die Aphiden- 
und Homopteren-Symbionten (T6TH, Wousky und BArorti 1942) und 
(TOrH 1951)] im Wirt und in Reinkultur auf stickstoffhaltigem Nahr- 
boden verhalten. 

Es mag vielleicht verwunderlich erscheinen, da nicht bei allen von 
mir untersuchten Symbiontenformen mittels der von mir angewandten 
Methodik chromatische Strukturen nachgewiesen werden konnten. Auch 
Lanuam (1952) konnte bei den Aphiden-Symbionten mit Hilfe der 
Feulgenschen Nuclealreaktion keine Kernaiquivalente nachweisen. Doch 
k6énnen wir nicht LepERBERG (1952) folgen, wenn er schreibt: ‘if a 
preliminary report that they lack Feulgen-positive nuclei is substantiated 
and generalized, it is not likely that they can be identified with free- 
living microorganisms.” — Auch Nicox (1958) lieB sich auf Grund 
feulgennegativer Reaktionen an symbiontischen Mikroorganismen von 
Pyrosoma atlanticum Pron und P. spinosum HERDMAN zu der Ansicht 
verleiten, da es sich bei diesen Leuchtsymbionten nicht um Mikro- 
organismen handeln kénne. 

Schon linger ist bekannt, daB sich die Kernadquivalente ziichtbarer 
Bakterien nur in verschiedenen Entwicklungsstadien besonders gut dar- 
stellen lassen. WINKLER (1956), welche vielfach den Farbstoff fiir ein 
MiBlingen der Farbung verantwortlich macht, schreibt: ,Haufiger als 
der Farbstoff ist aber das Objekt Ursache fiir das MiBlingen der Farbung. 
Denn ebenso wie sich die Chromosomen der héheren Zelle nur im Verlauf 
der Zellteilung, nicht aber im Ruhekern deutlich erkennen lassen, so 
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sehen wir auch gewisse Anordnungen der Nucleinsduren innerhalb der 
Bakterien am besten in den wachsenden, sich schnell vermehrenden 
Zellen einer jungen Kultur aus dem Ende der Latenz- oder dem Beginn 
der log. Wachstumsphase. Auf die Bedeutung des Lebenszustandes der 
Zellen fiir derartige Untersuchungen haben vor allem NeumMaNN (1941) 
und PIEKARSKI hingewiesen.“ 

Koon hat schon 1925 beobachtet, da8 in Kernen von Metazoen- 
zellen die DNS nicht immer farberisch faBbar ist. Er suchte in wachsen- 
den Eikernen von Geophiliden vergeblich nach feulgenpositiven Struk- 
turen. 

Wabhrscheinlich liegen bei den symbiontischen Mikroorganismen, bei 
welchen bis heute noch keine Kernaquivalente zur Darstellung gebracht 
werden konnten (vgl. Restur 1938, Bewia und Scuwarrz 1956) in 
der betreffenden Lebensphase besonders ungiinstige Verhaltnisse vor. 
Moglicherweise ist die DNS-haltige Substanz hier so fein verteilt, daB 
wir sie lichtoptisch nicht darstellen kénnen. — 1951 wies PIEKARSKI 
schon darauf hin: ,,Liegen doch die zu erwartenden Innenstrukturen 
vielfach an der Grenze des Aufl6sungsvermégens der tiblichen mikro- 
skopischen Optik.‘ 

Die Tatsache jedoch, da8 bei manchen Symbionten keine DNS 
fairberisch nachgewiesen werden konnte, ist noch kein Beweis gegen 
ihre Mikroorganismennatur. Dafiir zeugen auch alle die Beobachtungen 
an zyklischen Symbiosen, wie sie in BucHNERs Symbiosewerk ausfihrlich 
niedergelegt sind. Dazukommt, da in solchen Fallen, in denen eine 
Kultur der Symbionten in vitro gelungen ist, auch schon genauere Aus- 
sagen tiber ihre physiologischen Leistungen moglich sind (vgl. Fryx 1952). 

Korter, der sich 1955 vergeblich bemiihte, die Kernaquivalente der 
Pediculiden-Symbionten darzustellen, konnte auf Grund von Intravital- 
farbungsversuchen (Redoxsysteme) die Lebenstatigkeit dieser Sym- 
bionten nachweisen. — Auch Brwic und ScHwarrTz (1956) gelang bei 
Behandlung mit Methylenblau und Acridinorange der Nachweis, daf es 
sich bei den Haematopinus-Symbionten ,,fast ausschlieBlich um lebende 
Zellen handelt*. 

Die Symbionteneliminationsversuche, wie sie erstmalig ASCHNER (1932) 
und spater Pucua (1955) und BaupiscH(1958) an Pediculus durchgefiihrt 
haben, fiihrten zu der Erkenntnis, daB innigste stoffwechselphysiologische 
Zusammenhange zwischen dem Wirtstier und seinen Symbionten be- 
stehen. Entfernung der Symbionten bedeutet schwerste Wachstums- 
schddigungen und frithzeitigen Tod fiir den Wirtsorganismus. 

An giinstigen Objekten jedoch, wie an den Symbionten von Blattela 
germanica (Rizk 1954), Periplaneta orientalis (FRANK 1956) und anderen 
(von mir bereits angefiihrten Mikroorganismen), gelang der Nachweis 


der DNS. 
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Diese Arbeit zeigt, daB die Endo-Symbionten von Camponotus sehr 
viel Ahnlichkeit mit freilebenden Mikroorganismen haben und durchaus 
zu Vergleichen mit jenen herangezogen werden kénnen. 

Inwieweit elektronenmikroskopische Untersuchungen an ultradiinnen 
Schnitten den Beweis dafiir erbringen, da8 der Begriff ,,Nucleoid“ durch 
den Begriff ,, Nucleus‘ (PIEKARSKI und GIESBRECHT 1957) ersetzt werden 
kann, muB an Symbionten noch in eingehender Arbeit nachgewiesen 
werden. 

Den ersten Versuch dazu fiihrten Meter und Frank (1957) an den 
Symbionten der Kiichenschabe durch, ohne jedoch die an ziichtbaren 
Bakterien iiblichen Bilder zu erhalten. — Es ware erwiinscht, die licht- 
optischen Beobachtungen mit elektronenmikroskopischen Untersuchun- 
gen an ziichtbaren bekannten Bakterien zu vergleichen und dann dieselbe 
Methode auf die Symbionten zu tibertragen. 


Zusammenfassung 

1. Die Arbeit befaBt sich mit dem Nachweis von ,,Kernaquivalenten* 
der Symbionten verschiedener Insekten. Dazu wurden sowohl Sym- 
biontenausstriche als auch Serienschnitte durch die symbiontischen 
Organe herangezogen. 

2. Intravitalfairbungen an den Camponotus-Symbionten brachten die 
Bestatigung, da die Symbionten wahrend ihrer Entnahme aus den 
Mycetocyten noch lebend waren. 

3. Desoxyribonucleinsdéure (DNS), ein charakteristischer Bestandteil 
der typischen Bakterien, konnte in den Camponotus-Symbionten mittels 
verschiedener Methoden farberisch sowie mit dem Phasenkontrast- 
mikroskop nachgewiesen werden. 

4. Erstmals konnte im Lebenszyklus symbiontischer Mikroorganismen 
das Verhalten der chromatischen Kinschliisse genauer studiert werden. 
Ahnliche Chromatinstrukturen sind bekanntlich von verschiedenen 
Autoren an Kulturbakterien beobachtet worden. 

5. Fiir die Morphologie der Camponotus-Symbionten ist ein ausge- 
pragter Pleomorphismus bezeichnend. Es wurden kleine Stabchen, 
Léffeln oder Tennisschligern gleichende Formen, kugelartig-amorphe 
Gebilde, sowie lange Faden, welche auch Verzweigungen bilden kénnen, 
beobachtet. 

6. Mit den Wirtstieren altern auch die Symbionten. Bei den Bakterien 
von Camponotus machen sich Alterserscheinungen durch das Schwinden 
der farberisch nachweisbaren Chromatinsubstanz bemerkbar, was die 
Degeneration einleitet. 

7. Die innigen topographischen Beziehungen zwischen dem Wohnsitz 
der Symbionten im Mitteldarm und den Ovarien machen einen unmittel- 
baren Ubertritt der Bakterien aus dem Darm in die Eirdhren der alteren 
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Arbeiterpuppe von Camponotus wahrscheinlich. Der Ovarialinfektion 
geht in der jungen und mittleren Puppe ein starker VermehrungsstoB 
der Symbionten in den Mycetocyten voraus. 


8. Camponotus-Symbionten werden primar vom Entwicklungsverlauf 
des Wirtes und sekundar von jahreszeitlichen Einwirkungen beeinfluBt. 


9. In den schlauchférmigen Hauptsymbionten von A phrophora salicis 
konnten in den verschiedenen Larvenstadien des Wirtes bis zur frisch 
geschliipften Imago mit den gleichen Methoden, wie sie bei den Campo- 
notus-Symbionten angewandt wurden, keine Kernaquivalente nachge- 
wiesen werden. 


10. Mit Hilfe von mikrochemischen Methoden wurden in den Haupt- 
symbionten von Aphrophora salicis Kiweif’ und Kohlenhydrate nachge- 
wiesen. 

11. Die Untersuchungen an den Symbionten von Pediculus vestimenti 
bestatigen fiir die Hilarven die Ergebnisse Korrmrs. Auch bei den 
Symbionten aus allen anderen Entwicklungsstadien der Kleiderlaus 
konnten keine als Kernaquivalente anzusprechende Differenzierungen 
gefunden werden. 

12. In den schlauchformigen, mit Vakuolen durchsetzten Symbionten 
aus frisch geschlipften Imagines von Oryzaephilus surinamensis wurden 
kleine, chromatische Kérnchen dargestellt, welche zum Teil DNS ent- 
halten. 

13. Bei den Symbionten aus den Germarien von Calandra oryzae 
wurde keine DNS nachgewiesen. 

14. Die Symbionten von Ceratitis capitata enthalten DNS, die durch 
Desoxyribonuclease vollig abgebaut werden konnte. 
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I. Das Vorkommen 

Der in Mitteleuropa, Oberitalien und den nordlichen gebirgigen 
Balkanlaéndern an Bachen durchaus nicht haufig anzutreffende Ochthe- 
bius (Henicocerus) exsculptus GERM. lebt auch am Mauerbach im 
Wienerwald westlich unweit von Wien. Er bildet dort an geeigneten 
Stellen sogar sehr individuenreiche Populationen, die allerdings auf 
bestimmte Abschnitte des in seinem Charakter mehrmals wechselnden 
Bachlaufes beschrankt sind. Sein Biotop sind naémlich ausgesprochen 
lotische Bachstellen mit blankem Fels und grobem Geschiebe von iiber 
5 kg schweren Gesteinsbrocken in den Kataraktzonen, wo der Bach 
mit einer Strémungsgeschwindigkeit von 1—2 m/sec sich durch die 
Inoceramenschichten seinen Weg bahnt. In diesen Biotopen finden 
sich als Leitformen die Larven der Dipteren Calliophrys pulchripes, 
Simulium ornatum und Atherix ibis sowie noch nicht naher identi- 
fizierte Baetis- und Hermione-Arten. Es handelt sich hierbei durchwegs 
um eurytherme Formen, weil der Mauerbach trotz seinen gré8ten- 
teils kalten Quellzufliissen ein durch Insolation sommerwarmer Bach 
ist, der sommerliche Héchsttemperaturen bis zu 24°C und Tages- 
schwankungen von 3 bis maximal 5° C zeigt (vgl. PomeEtsi 1953). 

Ochthebius exsculptus, der als Larve und Imago im Gegensatz zu 
verwandten Arten der Untergattungen Calobius und Cobalius (vgl. 
Brrer 1956) ganzlich schwimmunfihig ist, lebt in den oben gekenn- 
zeichneten, von Weiden und Erlen gréftenteils beschatteten Biotopen 
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auf den Uferfelsen und den aus dem Wasser ragenden Gesteinsbrocken 
unmittelbar an der Normalwasserlinie. Hier hat sich ein durchschnittlich 
4cm breiter, vorwiegend aus Cladophora und Vaucheria bestehender 
Algenstreifen angesiedelt, der stindig sehr feucht bis triefend naB ist 
und sowohl dem K&fer als auch den alteren, durch Stigmen atmenden 
Larven als Aufenthaltsort dient und bei Hochwasser ausreichenden 
Schutz vor Abtrieb bietet (Abb. 1). Die jiingeren, noch hautatmenden 
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Abb. 1. Der Biotop von Ochthebius exsculptus, ein Steinblock am Ufer des Mauerbaches 
mit dem Cladophora-V aucheria-Girtel oberhalb der Wasserlinie, dariiber die Zone der 
Puppengehaduse 


Larvenstadien leben hingegen submers. Auf der mit einer ebenfalls 
noch feuchten Schlammkruste bedeckten, etwa 8 cm breiten Gesteins- 
zone tiber dem erwahnten Algenstreifen erfolgt die Verpuppung, deren 
eigenartiger Modus spater noch ausfiihrlich beschrieben werden soll. 

Erwachsene Larven und Kafer sind nebeneinander im August und 
September am haufigsten anzutreffen, letztere aber das ganze Jahr 
iiber vorhanden. Auch die Verpuppung erfolgt vorwiegend in den 
beiden genannten Monaten. Das Ausschliipfen der Kafer konnte am 
12. August und in den darauffolgenden Tagen mehrmals beobachtet 
werden. Bis Ende September oder Anfang Oktober diirften alle Kafer 
die Puppengehause verlassen haben. Diese werden dann an ihren 
exponierten Standorten durch die herbstlichen Hochwasser zerstort, 
wenn sie auch zeitweiligen kiirzeren Uberflutungen Widerstand leisten 
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kénnen. Ende November wurden nach einer kurzen Frostperiode 
von —10°C wohl noch Kafer in ihren Biotopen, aber keine Larven 
und Puppen mehr angetroffen. Die Uberwinterung erfolgt daher im 
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Abb. 2. Erwachsene Larve von Ochthebius exsculptus in Dorsalansicht, daneben die letzte 
Larvenexuvie von der Seite 


Imaginalstadium, obwohl der Mauerbach im Winter starke Oberflichen- 
und Grundeisbildung zeigt. 


II. Die Larve 
Die erwachsene Larve (4. Stadium) ist ungefahr 2,5mm_ lang 
(Abb. 2). Ihr dunkelbraunes, ziemlich derbes Integument ist besonders 
auf den Endsegmenten dicht kérnig granuliert. Gegen den Vorder- 
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rand der Segmente zu gehen diese Kérner allmahlich in gezihnelte 
Querschiippchen iiber. Beim vorhergehenden (3.) Larvenstadium ist die 
Granulation scharfer ausgepragt, fast raspelartig und besteht vor allem 
auf dem Kopf sowie dem Pro- und Mesothorax aus spitzigen, dorn- 
férmigen Kérnern. Auch die Intersegmentalhaute sind mit quer- 
gestellten, feinen Kammzahnchen dicht besetzt. 

Der Kopf ist breiter als lang und seitlich ziemlich stark gerundet 
ausgebuchtet. Hier befinden sich 4 kleine Ocellen mit fast halbkugelig 


Abb. 3. Mandibeln der Larve von Ochthebius exsculptus von der Ventral- und Dorsalseite. 
In Incisivus; Mo Mola; Pr Prostheca 


gewolbten Linsen. Drei von ihnen sind in einer laterodorsalen Bogen- 
linie angeordnet, der 4. liegt lateroventral isoliert. Die langen Frontal- 
nahte vereinigen sich kaudal fast unter rechtem Winkel zur kurzen 
Koronalnaht, die viel kiirzer ist als bei den Arten der Untergattungen 
Calobius und Cobalius. Von der dreieckigen Frons ist der schmale 
Clypeus und von diesem die quergestellte, vorn zipfelférmig ausgezogene 
Oberlippe abgegrenzt. Die Fiihler (Abb. 6a) sind dreigliederig. Grund- 
und Endglied sind kurz und ungefahr von gleicher Lange, das mittlere 
Glied ist mehr als doppelt so lang. Dieses trégt lateroapikal aufer 
zwei Borsten eine kraftige Stachelborste, die auf einem weichhautigen 
Polster sitzt und offenbar als Sinnesorgan fungiert. Bei kleinen Sinnes- 
stiften am Ende‘des 3. Fiihlergliedes und bei solchen in der Mitte des 
2. handelt es sich wahrscheinlich um Chemorezeptoren. 

Die Mundwerkzeuge sind hauptsichlich zum Ablosen und Zusammen- 
kratzen kleinster Nahrungspartikelchen, naémlich des Algenaufwuchses 
der Ufersteine, eingerichtet. Die Mandibeln (Abb. 3) haben dement- 
sprechend einen ziemlich langen und schlanken, distal mit 5 stumpfen 
Zabnchen oder Incisivi (Jn) gekrénten Apikalteil, der sich abrupt zum 
Basalteil verbreitert. Dieser ist medial zur Mola (Mo) differenziert, die 
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mit dicht gestellten, im distalen Abschnitt hohen und aufrechten, 
basalwirts allmahlich zu Kérnchen verflachenden Zapfenzahnchen be- 
setzt ist und ihrer ganzen Struktur nach zum Offnen und Zerreiben 
von Algenzellen bzw. zum Zertrimmern von Diatomeenschalen dient. 
Das Abgleiten der Nahrung von der Mola wird durch einen ventralen 
Wimpersaum verhindert. Feine, nach hinten gerichtete Borstchen am 


Abb. 4. Maxille (a) und Labium (b) der Larve yon Ochthebius exsculptus, letzteres in 
Schragansicht. — C Cardo; Ga Galea; Gl Glossa; La Lacinia; UP Labialpalpus; Mt Mentum; 
MxP Maxillarpalpus; SMt Submentum; St Stipes 


hinteren Ende der Mola erleichtern die Beforderung der zerdriickten 
Algenzellen in die Mundhohle. Im Winkel zwischen Apikal- und Basal- 
teil der Mandibel ist die schlanke, flache, am Ende gezahnte Prostheca 
(Pr) beweglich artikuliert. — Die Maxillen (Abb. 4a) sind ziemlich 
gedrungen und haben einen kurzen Cardo (C). Die Lacinia (La) sitzt 
dem Stipes (St) mit breiter Basis auf und verjiingt sich distalwarts 
rasch; distal tragt sie 4 lange und kraftige Krallenborsten, die zusammen 
einen Kratzer bilden; am proximalen Ende dieser Reihe steht eine 
lange, spitzige Borste, die vermutlich das Substrat abtastet. Die Galea 
(Ga) ist stark reduziert und schmiegt sich als schlankes, zweigliedriges 
Gebilde lateral eng an das Ende der Lacinia. Die Maxillartaster (MxP) 
sind viergliedrig. — Das Labium (Abb. 4b) kann durch dehnbare Haute 
zwischen seinen Skleriten ziemlich weit vorgestreckt werden. Es triigt 
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dorsal die polsterférmige, dicht mit nach hinten gerichteten unechten 
Borsten besetzte Glossa (Gl). Sein Mentum (Mf) ist paarig und redu- 
ziert. Die Labialtaster sind dreigliedrig und ebenfalls schwach ent- 
wickelt. Higenartig ist ein knospenférmiges Sinnesorgan, das neben 
dem Endglied seitlich aus dem 2. Glied entspringt. 

Bei der Nahrungssuche laufen die Larven ziemlich behende in der 
feuchten Zone der Ufersteine umher, wenden sich hierhin und dorthin 
und kratzen dabei mit hastigen Bewegungen der Mundwerkzeuge die 
aufgewachsenen einzelligen Algen ab oder nehmen organischen Detritus 
auf. Meist bleiben sie im dichten Gestriipp des Oladophora-Vaucheria- 
Bewuchses verborgen, den sie ebenfalls nach Nahrung absuchen. Sie 


Abb. 5. Linkes Halbtergit eines Thorax- (a) und eines Abdominalsegmentes (b) der Larve 
von Ochthebius exsculptus. — AT, 2. Abdominaltergit; flB flottierende Borsten; St, 
2. Abdominalstigma; 77, 2. Thorakaltergit 


begeben sich 6fters auch unter Wasser, aber kaum jemals tiefer als 
etwa 1/, cm, und benehmen sich dort ebenso wie auf dem Lande. Nie- 
mals sind altere Larven am Grunde des Wassers anzutreffen. Daf 
sie vollkkommen schwimmunfahig sind, wurde schon erwahnt. Zufallig 
ins Wasser geratene erwachsene Larven treiben daher hilflos auf der 
Oberflache und sinken nicht unter, weil ihr Integument unbenetzbar ist. 
Sadmtliche Thorakaltergite (Abb. 5a) sind quergestellt und durch 
eine feine Mediannaht geteilt. Bei der jiingeren Larve sind sie dicht 
raspelartig granuliert, doch verschwindet diese Kornelung auf der 
Tergitflache der alteren Larve weitgehend. Hier bleiben nur die Vor- 
derrandgegend und die Intersegmentalmembran am Hinterende deut- 
lich granuliert. Am Seitenrand steht eine lange, kraftige, steife Borste. 
Auch die Borsten der Vorder- und Hinterecken erscheinen gegeniiber 
den Hinterrandborsten etwas verlangert. Am kirzesten sind die Borsten 
ie einer nahe dem Vorderrande befindlichen Querreihe. Seitlich in der 
_ Pleuralhaut zwischen Pro- und Mesothorax sowie zwischen Meso- und 
. Metathorax liegen die Thorakalstigmen, die als kleine, kurze Tuben 
- -vorragen. 
Die kirzeren und daher noch starker quergestellten Abdominal- 
_tergite (Abb. 5b) sind ahnlich skulpturiert wie die Thorakaltergite. Sie 
 tragen jedoch nur seitlich und am Hinterrande Borsten, wogegen ihnen 
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die Vorderrandborsten fehlen. Auch hier ist wieder die Borste der 
Vorderecken verlingert. Auffallend lang und dabei biegsam sind drei 
Borsten (flB) nahe den Hinterecken. Infolge ihrer Schmiegsamkeit 
flottieren sie im Wasser, sobald sie mit diesem in Beriihrung kommen. 
Sie diirften daher die Larve, die sich ja in der feuchten Zone der Ufer- 
steine hart an der Wasserlinie aufhalt, ttber den Wasserstand an ihrem 
Kérper informieren und nétigenfalls den SchlieBmechanismus der 
Stigmen auslésen. Die kleinen Stigmenkegel befinden sich namlich vor 


a b Pe 


Abb. 6. Fihler (a), Mittelbein (b) und Cercus (c) der Larve von Ochthebius exsculptus. — 
Fe Femur; flB flottierende Borsten; Sk Sinneskuppel; Zi Tibiotarsus; Zr Trochanter 


diesen Borsten laterodorsal auf den Abdominaltergiten selbst, und zwar 
sind auf dem 1.—8. Segment Stigmen vorhanden. Das kegelstumpf- 
formige 9. und zugleich letzte wohlentwickelte Abdominalsegment tragt 
die Cerci (Abb. 6c). Diese bestehen aus einem langen und kraftigen, 
im proximalen Teil granulierten, mit 3 sehr langen Subapikalborsten 
versehenen Grundglied und einem kleinen, zylindrischen, mit einer 
Borste endigenden Endglied, sind also deutlich zweigliederig. Aus 
dem unter der Cercusbasis liegenden reduzierten 10. Segment kann 
ein hautiger Analkonus ausgestiilpt werden, der ein relativ kraftiges, 
gebogenes Hakenpaar trigt, mit dem sich die Larve auf dem Substrat 
zu verankern vermag. Das erscheint fiir ein schwimmunfahiges, am 
Rande von FlieBgewéissern lebendes Insekt oftmals von groBer Wichtig- 
keit. Die Sternite sind klein und durchwegs schwach sklerotisiert. Ihre 
Borsten sind lang und zum Teil schmiegsam. 

Trochanter und Coxa der relativ kurzen Beine (Abb. 6b) zeigen 
durch Fensterbildung ihrer Sklerite Reduktionserscheinungen. Auf der 
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Ventralseite von Trochanter und Femur sind 3 auferordentlich lange, 
schmiegsame Borsten (f1B) inseriert, die durch ihr Flottieren die Larve 
tiber die Strémungsverhaltnisse des Wassers orientieren diirften. Der 
schlanke, einheitliche Tibiotarsus besitzt dorsosubapikal eine Sinnes- 
kuppel, bei der es sich wahrscheinlich um einen Chemorezeptor handelt. 


f inales Tracheensystem der Larye von Ochthebius exsculptus. — AKT 
ee cctee, CT orraciice ; dA Dorsalast; dp dorsaler Pleuralast; aStT’ 
distale Stigmentrachee; H StigmenverschluBhebel; KA Kaudalast; LLSt lateraler Léngs- 
stamm; pSt7T proximale Stigmentrachee; St;, St,, Sts 5., 7. und 8. Abdominalstigma; 

vA Ventralast; viscA Visceralast; vk Ventralkommissur 


Die kraftige, spitze Klaue, deren Beugersehne den ganzen Tibiotarsus 
durchzieht, hat laterobasal ein kleines Sinnesbérstchen. Sie wird durch 
ein elastisches Polster an ihrer ventralen Basis aus der Beugestellung 
wieder in die gestreckte Lage gedriickt. Beim Laufen berihren die 
Larven nur mit den Klauenspitzen den Boden. 

Das Tracheensystem (Abb. 7) weist gegentiber demjenigen der bis zur 
Verpuppung submers lebenden und daher trotz im letzten Larvenstadium 
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offenen Stigmen vorwiegend hautatmenden Calobius- und Cobalius- 
Larven (vgl. Brrer 1956) gewisse Unterschiede auf. Vor allem springt 
die geringe Entwicklung der ventralen Kaudalaste (kA) der Ventral- 
kommissuren (vK) ins Auge. Die aus dem lateralen Laingsstamm 
(LLSt) entspringenden Dorsalaste (dA) sind an Zahl geringer und ein- 
fach, nicht pinselférmig in feinste Zweige aufgespalten wie bei den 
genannten Untergattungen, weil hier die Blutfliissigkeit als Trager ge- 
lésten Sauerstoffes nur eine untergeordnete Rolle spielen diirfte. Der 
laterale Langsstamm selbst ist im Thorax zwar auch in zwei Stémme 
geteilt, doch sind diese ungleich stark. Er gabelt sich nicht schon im 
7., sondern erst an der Grenze vom 8. und 9. Abdominalsegment in die 
Cercus- (CT) und Analkonustrachee (AKT). Der kraftige Visceral- 
ast (viscA) des 8. Segmentes, der den Enddarm versorgt, entspringt 
daher noch aus dem einheitlichen Langsstamm. 

Unverandert ist hingegen der Bau der Stigmentrachee (S¢7'), der 
somit fiir die ganze Gattung Ochthebius charakteristisch sein dirfte. 
Auch hier gliedert sich naémlich diese vom lateralen Langsstamm zum 
Stigma ziehende Trachee in einen starkeren proximalen (pSt7’) und 
einen diinnen, langen, bis zam Ende mit einem Spiralfaden versehenen 
distalen Abschnitt (dStT), der ohne Atrium direkt in den flachen 
Stigmenkegel miindet. Aus ersterem geht der Ventralast (vA) hervor, 
der im weiteren Verlaufe zur Ventralkommissur (vK) wird, die sich in 
der Medianlinie mit derjenigen der Gegenseite verlétet und somit ihren 
bilateralen Ursprung deutlich dokumentiert. An der Grenze von proxi- 
malem und distalem Abschnitt der Stigmentrachee befindet sich der 
dorsokaudalwarts gerichtete VerschluBhebel (H). An ihm greift ein 
dinner Muskelstrang an, durch dessen Kontraktion der Hebel die hier 
besonders diinne Stigmentrachee knickt und dadurch ihr Lumen ver- 
schlieBt. Der Verschlu8apparat des Abdominalstigmas ist also auch 
hier weit in das Kérperinnere verlagert, ein bemerkenswerter Umstand, 
auf den schon bei der Beschreibung des Tracheensystems von Ochthebius 
quadricollis steinbiihleri und O. adriaticus hingewiesen wurde (BEIER 
1956). 


III. Verpuppung und Puppe 

Die Verpuppung erfolgt, wie schon einleitend erwahnt, in der noch 
feuchten, von einer diimnen, vom letzten Hochwasser zuriickgelassenen 
Schlammschicht bedeckten, etwa 8cem breiten kahlen Zone tiber dem 
Cladophora-Vaucheria-Giirtel der senkrechten Uferfelsen bzw. der aus 
dem Wasser ragenden gro8en Gesteinsbrocken. Die Larve baut sich 
hier aus kleinen, feuchten Schlamm- und Sandpartikelchen ein. fast 
halbkugeliges bis leicht ovales, am Gestein klebendes, wohl infolge 
Beimengung von Speichel sehr resistentes, durchschnittlich 2,3 mm 
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langes, 2mm breites und ebenso hohes Puppengehause, das sich infolge 
seines Materials nur wenig von der Umgebung abhebt und erst bei 
schrég einfallendem, hellem Sonnenlicht besser sichtbar wird. 

Sie geht dabei in eigenartiger, aber zweckmaBiger Weise vor. Hat 
sie ndémlich einen ihr geeignet erscheinenden Platz fiir die Verpuppung 
gefunden, so sdubert sie diesen, indem sie die dort befindlichen Schlamm- 
und Sandpartikelchen mit den Mundwerkzeugen zu einem niedrigen, 
breitovalen Wall, dem GrundrifS des entstehenden Gehiuses, um sich 
anhauft und verkittet. Dann errichtet sie auf diesem Wall einen zu- 
nachst schmalen,  frei- 
stehenden Briickenbogen, 
der sich von Langsseite 
za Langsseite, also tiber 
den ktirzeren Durchmesser 
spannt und bereits die 
Scheitelhdhe des kiinf- 
tigen Gehauses erreicht 
(Abb. 8a). Dieser Bogen 
wird nun nach _ beiden 
Seiten hin allmahlich ver- 

Abb. 8. Puppengehiuse von Ochthebius exsculptus in 


breitert und gegen den — angefangenem (a) und fast fertizem Zustande (b) in 


\ i senkt. doch ‘schréger Seitenansicht (oben) und in Dorsalansicht 
Wall hin abge e a Of (unten). Die Pfeile geben die Richtung, ihre Linge 
schreitet diese Arbeit am das Fortschreiten des Bauens an 


Hinterende des Gehauses 
rascher fort als am Vorderende. Daher ist das Hinterende bereits 
geschlossen, wahrend das Vorderende noch eine Offnung aufweist 
(Abb. 8b), die erst zum Schlu8 zugemauert wird. Dieses Vorgehen 
der Larve erscheint verstindlich, wenn man bedenkt, daB sie ja das 
ganze Baumaterial fiir ihr Puppengehause aus der nachsten Umgebung 
desselben bezieht und bei dessen Einsammeln mit den Mundwerk- 
zeugen den zuerst errichteten Wall wahrend der ganzen Bautatigkeit 
nicht mehr verlaBt, sondern sich nur mit dem Vorderkorper tiber ihn 
hinweg begibt. Wiirde sie den Wall stiindig erhéhen, so ware ihr das 
Einsammeln der umliegenden Schlammteilchen erschwert, weil sie ja 
jedesmal tiber die immer hdher werdende Mauer klettern miiBte, und 
der endgiiltige Verschlu8 des Gehauses fast unmdglich gemacht. Beim 
Auffiihren des Gewélbes von einer Seite her kénnte sie wiederum die 
Umgebung nicht allseits nach Baumaterial absuchen und wiirde wohl 
an letzterem Mangel leiden. Ihr Vorgehen sichert ibr also ein relativ 
bequemes Arbeiten und ein Heranziehen des im ganzen engeren Um- 
kreis befindlichen Baumaterials. 

Die fertigen Puppengehduse weisen eine rauhe Oberflache und eine 


unter Verwendung der Mundwerkzeuge und des Speichelsekretes, mit 
6 


——_-\W 


Z. Morph, u. Okol. Tiere, Bd. 48 


82 Max Beter und Ernst PoMEIsL: 


dem die Schlammteilchen erweicht werden, séuberlich geglattete Innen- 
wandung auf. Da ihre Oberflache oftmals mit gréSeren Kriimchen 
unregelmaBig behaftet ist, erscheinen sie von unterschiedlicher GréBe. 
An geeigneten Stellen sitzen mitunter 6—7 dieser Gehause auf 1 em? 
der Gesteinsfliche beisammen (Abb. 9). Ihre ziemlich dicke, erhartete 
Wandung ist so widerstandsfihig, daB man die Gehause mit einiger 
Vorsicht unversehrt vom Gestein ablésen kann, worauf man in ihnen 
durch die weite Bodenoffnung die Puppe liegen sieht. Diese Wider- 
standsfahigkeit der Gehduse laf8t die Puppe auch eine kurzfristige Uber- 
flutung bei Hochwasser tiberdauern. Allerdings steigt der Wasser- 
spiegel des Mauerbaches nach sommerlichen Gewittern nur selten und 
dann nur voriibergehend bis tiber die Puppenzone an. 

Die Puppe (Abb. 10) ist gelblichwei8. Nur ihre Augen und Klauen 
sind dunkel. Durch die zarten Abdominaltergite schimmern rotlich- 
violett die langen, gewundenen Malpighischen Gefaife, die mit Kon- 
krementen dicht gefillt sind. Der Kopf ist unter dem breiten Pronotum 
verborgen. Der Scheitel tragt 4, der Rand des Pronotums 12 lange, 
schlauchférmige Fortsatze, die mit je einer Borste endigen und offenbar 
dazu dienen, die Puppe im Gehause zu fixieren und eine direkte Be- 
ruhrung ihres Kérpers mit dessen Wandung zu verhindern. Auch auf 
dem 2.—7. Abdominalsegment befinden sich seitlich spieBférmige Fort- 
satze. Das Analende der zarten Puppenhiille schlieBlich tragt zwei S-formig 
gekrimmte, lange und diinne Fortsatze, die je in ein kleines Hakchen 
auslaufen. Mit diesen Hakchen ist die Puppe in der an ihrem Hinter- 
ende zusammengedriickt liegenden letzten Larvenexuvie verankert. Sie 
liegt also in ihrem Gehduse fixiert und doch elastisch gebettet. 

Die Puppenruhe dauert durchschnittlich nur 10—12 Tage. Der 
frisch geschlipfte Kafer ist zunachst gelblichweiB, erlangt aber im 
Laufe etwa eines Tages seine schwarzliche Farbung mit dem charak- 
teristischen bronzenen bis griinlichen Metallschimmer. Es scheint, daB 
er sein Puppengehaiuse nur dann durchbrechen und verlassen kann, 
wenn dieses durch ein vorhergegangenes Hochwasser, durch Regen-oder 
wenigstens durch ausgiebigen Nachttau geniigend erweicht ist. 


IV. Der Kifer 

Der Kafer ernahrt sich wie die Larve von den einzelligen Algen 
des Gesteinsaufwuchses und von organischem Detritus, wie das auch 
fir die Arten der Untergattungen Calobius und Cobalius beschrieben 
wurde (BrreR 1956). Seine Mundwerkzeuge sind daher ganz ahnlich 
gebaut wie dort. Die Mandibeln (Abb. 11b) sind kurz und breit. Ihr 
Apex hat die Form eines Vogelkopfes, dessen Schnabel von dem ein- 
fachen Incisivus (I) gebildet wird. Unter diesem artikuliert in einem 
Pfannengelenk die basal keulenformig verdickte, apikal kurz gegabelte 
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Abb. 9. Zone der Puppengehéuse von Ochthebius exsculptus tiber dem 
Cladophora-V aucheria-Gurtel des Uferfelsens 


Abb. 10. Puppe von Ochthebius exsculptus in Dorsal- und Ventralansicht 


Z. Morph. u. Okol. Tiere Bd. 48 6a 
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Prostheca (Pr), die durch ein Sehnenband (S) mit der Mandibelbasis 
verbunden ist. Sie gibt daher einem auf ihre Spitze wirkenden Druck 
so lange nach, bis sie an den Incisivus anschlagt, schnellt aber nach 
Aufhéren des Druckes wieder in ihre alte Lage zuriick, wobei sie los- 
geléste Nahrungspartikelchen gegen die Mandibelbasis beférdert. Da 
sie den kurzen Incisivus iiberragt, hat sie dessen Funktion als Schabe- 
organ iibernommen. Zwischen Prostheca und Mandibelbasis ist ein 


Abb. 11. Fiihler (a@) und Mandibel (b) der Imago von Ochthebius exsculptus. — DIW Dorsal- 
wulst; J Incisivus; Mo Mola; Pd Pedicellus; Pr Prostheca; S Sehne; Sa Adduktorsehne; 
Sec Scapus; 1—7 die 7 Glieder der FiihlergeiBel 


dinnhdautiges, am freien Rande mit Mikrotrichien dicht besetztes Velum 
ausgespannt. Der Molarteil ist vom tibrigen Mandibelkérper abgeglie- 
dert und gegen diesen bis zu einem gewissen Grade beweglich. Seine 
Medialflache tragt distal einen pubeszenten, polsterférmigen Dorsal- 
wulst (DW) zur Abdichtung des Molarraumes und proximal die eigent- 
liche quergeriefte Mola (Mo). Der Dorsalwulst dient zum Zusammen- 
pressen und Entwassern, die Mola der groben mechanischen Zerkleine- 
rung der Nahrung. Nach dem SchlieBen der Mandibeln wird der Molar- 
teil durch anhaltenden Zug der Adduktorsehne (Sa) noch weiter nach 
hinten gefiihrt, wobei sich der Molarraum hinten 6ffnet und den Nahrungs- 
ballen in den Pharynx beférdert, ohne daB Wasser von auBen in die 
Mundhéhle dringen kann. Die Mandibeln, deren Korper eigentlich nur 
mehr als Traiger zweier weitgehend selbstindig arbeitenden Organteile 
— der Prostheca und der Mola — fungiert, sind also fiir die Nahrungs- 
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aufnahme unter Wasser bzw. in der hygropetrischen Zone bestens 
eingerichtet. 

Die Maxillen (Abb. 12) unterscheiden sich im Bau ihrer Lacinia und 
Galea nicht unbetrachtlich von denjenigen der Untergattungen Calobius 
und Cobalius (BEIER 1956), wenn auch ihre Funktionsweise prinzipiell 
die gleiche ist. Die Lacinia (La) ist zwar wie dort funktionell ein Kratzer, 
der apikal zwei Reihen modifizierter Borsten tragt, doch sind die Bor- 
sten der auBeren Reihe zu flachen, scharfkantigen, léffelférmigen Ge- 
bilden umgestaltet, die so dicht aneinanderschlieBen, da& sie eine 


/ 


Abb. 12. Maxille und Hypopharynx der Imago von Ochthebius exsculptus. — C Cardo; 
Ga Galea; GB Gleitbinder; La Lacinia; Lb Labium; M Mentum; MaP Maxillarpalpus; 
R Reusenborsten des Hypopharynx; Sp Spangen; St Stipes; Sw Suspensorium; 

V Vorderrandborsten des Mentum 


einheitliche, etwas konkave Flaiche bilden, die zum Einsammeln der am 
Gestein haftenden Nahrungspartikelchen besonders geeignet erscheint. 
Die Galea (Ga) hingegen stellt mit ihrem apikalen Facher steifer Borsten 
eine Kehrvorrichtung dar. Der Maxillarpalpus (MaP) besteht aufer 
dem kurzen, beweglichen Palpifer aus drei Gliedern, wobei das kegel- 
formige Endglied anscheinend: zusammengesetzt ist. 

Das reduzierte Labium wird ventral fast ganzlich von dem breiten, 
den Mundraum unten véllig abschlieBenden Mentum (M/) verdeckt, 
dessen Vorderrandborsten (V) eine breite Basis und einen diinnen, gegen 
letzteren winkelig geknickten Apikalteil haben, so da® ihre Spitzen 
iiber das Substrat streichen und dieses abtasten. Auf dem Labium 
liegt der gut entwickelte Hypopharynx, dessen lange und steife, von 
zwei Chitinspangen (Sp) gestiitzte Borsten einen medialen Reusen- 
apparat (R) bilden, durch den die Nahrung filtriert und grob entwassert 
wird. Er verdeckt von oben die kleinen, reduzierten Labialpalpen. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 48 6b 
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Kaudal schlieBen sich an den Reusenapparat die fein und kurz be- 
wimperten Gleitbinder (GB) der Subgusta, die ebenfalls noch vom 
Suspensorium des Hypopharynx (Su) gestiitzt werden und die Nahrung 
in den Molarraum der Mandibeln bzw. weiter in den Pharynx leiten. 
Im Gegensatz zu den 
Arten der Untergattungen 
Calobius und Cobalius 
sind die Kafer ganzlich 
schwimmunfahig und ver- 
haltnismaBig trage. Sie 
sind auch nicht imstande, 
ricklings auf der Unter- 
seite des Oberflachenhaut- 
chens des Wassers zu lau- 
fen, wie das die Arten 
der genannten Subgenera 
mit groBer Behendigkeit 
konnen. Allerdings hatten 
sie im FlieBwasser wenig 
Gelegenheit dazu, da sich 
ja dort meist kein Ober- 
flachenhaéutchen mit gréBe- 
rer Spannung  ausbildet. 
Sie gehen nur langsam 
schreitend meist in der 
hygropetrischen Zone im 
Algenbewuchs, seltener un- 
ter Wasser ihrer Nahrungs- 
suche nach, wobei sie nie- 
mals tief tauchen, sondern 
sich stets nahe der Wasser- 
oberflache aufhalten.. Bei 
Beunruhigung versuchen sie 
Seca et ace aregean nutes conc Ae eee 
in Atemstellung driicken sich nach Moég- 

lichkeit in die kleinen Ver- 

tiefungen des Gesteins, um sich zu verbergen. Ihre bevorzugte Ruhe- 
stellung ist aus Abb. 13 ersichtlich. Der Kafer sitzt demnach derart 
in einer kleinen Mulde des senkrechten Uferfelsens, daB sich sein Kopf 
knapp unter dem durch die Adhasion am Gestein etwas hochgezogenen 
Wasserspiegel befindet, und bleibt dadurch von der Strémung un- 
behelligt. Seine Fithler sind dabei in Atemstellung, indem der lange 
Scapus unter den Facettenaugen liegt, die behaarte, unbenetzbare Keule 
hingegen zwischen Kopf und Vorderrand des Prothorax nach oben 
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sieht und mit ihren Endgliedern die Wasseroberflache durchbricht. So 
bildet sich ein Lufttrichter im Wasser, der mit dem ventralen Plastron 
des Kafers in direkte Verbindung tritt. Durch Atembewegungen des 
Abdomens kann nun ein Gasaustausch zwischen der AuBenluft und dem 
Luftmantel des Plastrons, der die ganze thorakale und abdominale 
Ventralseite des Kafers mit Ausnahme des letzten Hinterleibssegmentes 
bedeckt und sich auch unter den Vorderrand des Pronotums erstreckt, 
erfolgen. Der Kafer ist dadurch imstande, stundenlang in seiner Ruhe- 
stellung unter dem Wasserspiegel zu verharren. 

Die Fihler, die wie bei allen Hydrophyliden als sekundires At- 
mungsorgan fungieren (BROCHER 1911, BLuNcK 1925, BerEer 1935, 1956), 
werden auf die gleiche Weise in die Atmungsstellung gebracht, wie das 
fir Calobius und Cobalius eingehend beschrieben wurde. Sie werden 
also aus ihrer gerade nach hinten gestreckten Ruhestellung, bei der die 
Keule im prothorakalen Plastron geborgen ist, zundchst in waage- 
rechtem Bogen nach vorn geschwungen, wobei der Scapus in der latera- 
len Rostralfurche einrastet und die Keule sich infolge ihres Luftiiber- 
zuges in dem sehr beweglichen Gelenk zwischen dem Pedicellus und dem 
unbehaarten 1. GeiBelglied, das tbrigens viel ktirzer ist als bei den 
genannten Subgenera (Abb. 11a), senkrecht aufrichtet und den Wasser- 
spiegel durchbricht. Erst dann werden sie mit aufgerichteter Keule, 
die hierbei den Kontakt mit der AuBenluft nicht mehr verliert, im Bogen 
wieder horizontal nach hinten gefihrt, bis die Keule tiber dem durch 
Senken des Kopfes gedffneten Luftkanal zwischen Hinterkopf und 
Pronotumvorderrand zu stehen kommt und sich schlieBlich durch 
Senken des Scapus von oben her in diesen einschiebt. Nun ist die Ver- 
bindung zwischen AufSenluft und Plastron hergestellt. Bei Beun- 
ruhigung wird der Scapus ruckartig gesenkt, so daB sich der Wasser- 
spiegel tiber dem Kafer schlieBt. Tritt wieder Beruhigung ein, so braucht 
der Scapus nur etwas gehoben zu werden, damit die Keule wieder 
Kontakt mit der AuBenluft erhalt und die Atmung neuerlich auf- 
genommen werden kann. Erst bei einem Ortswechsel des Kéfers werden 
die Fiihler ausgeschwungen und in ihre Ruhestellung gebracht baw. 
vorgestreckt, wenn der Kafer an Land steigt. Sie erleichtern ihm hierbei 
das Verlassen des Wassers, weil dieses, nachdem die unbenetzbaren 
Fiihlerkeulen den Spiegel durchbrochen haben, an seinem Korper ab- 
flieBt, was bei Kafern, die man der Fiihlerkeule beraubt hat, nicht der 
Fall ist. Solche Kafer schleppen naémlich, wenn sie an Land steigen, 
einen Wassertropfen mit sich und kénnen sich von ihm nicht oder nur 
schwer befreien. 

Zusammenfassung 

Ochthebius exsculptus Germ. lebt als Larve und Imago an Wald- 
bachen auf den Uferfelsen unmittelbar tiber der Wasserlinie in dem dort 
befindlichen Algenaufwuchs. In einer schmalen, feuchten Zone dartiber 
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erfolgt die Verpuppung in halbkugeligen Puppengehdusen, die von der 
Larve aus Schlammpartikelchen erbaut werden. Die Nahrung der 
Larve und des Kafers besteht aus einzelligen Algen und aus organischem 
Detritus. Dementsprechend sind auch die Mundwerkzeuge gebaut. An 
den imaginalen Mandibeln ist die weitgehende funktionelle Selbstandig- 
keit der Prostheca und der Mola bemerkenswert. Das larvale Tracheen- 
system zeichnet sich durch den weit proximal liegenden Verschluf- 
mechanismus der Stigmentrachee aus. Der Kafer ist vollkommen 
schwimmunfahig. Bei der Atmung des getauchten Kafers dienen die 
Fihler als sekundare Respirationsorgane, die mit ihrer behaarten Keule 
den Kontakt zwischen AuBenluft und Plastron herstellen, wobei sie 
in bestimmten Phasen arbeiten. 
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A. Einleitung 

Die Acrididen zeichnen sich unter den an spezifische Mikroklimate 
gebundenen Insekten dadurch aus, daB sie selbst auf kleinstem Raum 
verteilte, benachbarte Zonen unterschiedlicher klimatischer Beschaffen- 
heit streng beachten (FRANZ 1931, 1933). Daher werden sie ungeachtet 
ihrer systematischen Verwandtschaft, in drei dkologische Gruppen 
eingeteilt, und man spricht von hygro-, meso- und xerophilen Formen. 
Es mutet daher eigenartig an, daB diesen in der Literatur fest ein- 
gebiirgerten Bezeichnungen kein vergleichbares Zahlenmaterial tber 
die mikroklimatischen Daten der einzelnen Acrididenbiotope zugrunde 
liegt. Ob nun von einer Calluna-Heide mit eingestreuten Kahlflachen 
die Rede ist oder von einer Uferwiese, es werden stets Ausdrticke wie 
, trocken, ,,trockenwarm‘‘, ,,feucht‘‘, ,,.mittelfeucht’‘ und ahnlich be- 
nutzt, ohne daB man sich daraus ein Bild machen kénnte, wie groB die 


* Diese Arbeit wurde im Rahmen eines Forschungsstipendiums durch die 
Deutsche Forschungsgemeinschaft erméglicht, wofiir an dieser Stelle herzlich 
gedankt sei. Fiir die Uberlassung eines Arbeitsplatzes im Zoologischen Institut 
Minster gebiihrt dem Direktor, Herrn Professor Dr. B. RENSCH, tiefempfundener 
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Klimaunterschiede in Wirklichkeit sind. Entweder werden rein 6ko- 
logisch-faunistische Fragen angeschnitten oder genaue Daten des Mikro- 
klimas gegeben, aber beides zusammen findet man kaum. 


Daher erschien es reizvoll, die Biotope der einheimischen Acrididen 
auf die Temperatur und Luftfeuchtigkeit zu untersuchen. Dabei stand 
im Vordergrund nicht die Gewinnung erschopfender mikroklimatischer 
Daten — diese gibt es ohnehin in Hiille und Fille (GricER 1927, Franz 
1931, 1933; MazexK-Fratia 1940) — sondern es ging einzig und allein 
um die Frage, inwieweit sich die als verschieden bekannten oder be- 
zeichneten Biotope mikroklimatisch unterscheiden, also um unter sich 
vergleichbare Zahlen. 


B. Methodik 
I. Mefgeriite 


Die Temperatur im Gelinde wurde mit einem Zehntelgradthermometer 
(Quecksilber) gemessen. Der Bulbus war nicht geschwarzt. Das Thermometer 
wurde mittels eines Stahlstabes am MeBort festgesteckt. Am Thermometer waren 
zwei etwa 5X5 cm groBe weiBe Kunststoffplattchen angebracht, um die Sonnen- 
einstrahlung und die Bodenriickstrahlung fiir die Ermittlung der reinen Luft- 
temperatur auszuschalten. 

Die Luftfeuchtigkeit wurde teils mit emem Taupunkt-, teils mit einem Haar- 
hygrometer gemessen. Wesentliche Unterschiede zwischen beiderlei Messungen 
konnten nicht festgestellt werden. Das Hygrometer war am erwahnten Stahlstab 
zusammen mit dem Thermometer befestigt, so daf beim Ortswechsel beide In- 
strumente gleichzeitig versetzt werden konnten. Das Hygrometer war stets von 
einem Kunststoffplattchen beschattet. 


II. Mefverfahren 


Um Zufalligkeiten in den MeBergebnissen zu vermeiden — der Verf. war sich 
dessen bewuBt, daB gerade im Bereich des Mikroklimas Zufallsergebnisse leicht 
moglich sind — muBten mehrere Fehlerquellen ausgeschaltet werden. 

Die erste und wohl auch die wichtigste davon war die Abhangigkeit des Mikro- 
klimas von der GroBwetterlage. Daher wurde vor allem darauf geachtet, dai 
das Wetter an den MeBtagen wenigstens annihernd gleich war, besonders in der 
Temperatur und Bewélkung. Damit jeglicher subjektiver Einflu8 ausgeschaltet 
war, wurde bei der Auswertung der Ergebnisse an Hand der meteorologischen 
Daten fiir Minster jeweils nur die Messungen miteinander verglichen, die an 
wirklich groBklimatisch gleichen Tagen durchgefiithrt worden waren. Um die 
durch den Tageslauf verursachten Schwankungen auszuschalten wurden alle 
Messungen stets zwischen 12 und 15 Uhr gemacht. AufSerdem wurde fast in allen 
Fallen so gearbeitet, daf’ man die Biotope, die fiir einen unmittelbaren Vergleich 
gedacht waren, alternierend am gleichen Tage bearbeitete, also unbedingt bei ein 
und demselben Wetter. 

Der zweite gréBere Fehler konnte dadurch entstehen, da® selten ein Biotop 
nur von einer Spezies bewohnt war, sondern mehrere Arten raéumlich dicht neben- 
einander und durcheinander zu finden waren, scheinbar in denselben mikro- 
klimatischen Verhaltnissen. Temperatur- und Feuchtigkeitsmessungen zeigten 
aber, daB die Biotope meist nicht einheitlich waren, sondern verschiedene Klima- 
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zonen entweder bunt durcheinandergewiirfelt waren (z. B. Heidelandschaft mit 
eingestreuten Kahlflachen) oder eine mehr oder weniger gerichtete Anordnung 
hatten (z. B. Sonnenseite eines Hiigels). 

In solchen Fallen wurden die Messungen stets an Stellen gemacht, 
an denen sich Tiere der betreffenden Art tatsichlich aufhielten, was 
man entweder durch unmittelbare Beobachtung ersah oder erfahrungs- 
gemaB kannte. Auf diese Weise konnten die Klimadaten den jeweiligen 
Biotopen der betreffenden Spezies zugeordnet werden. Zum besseren 
Verstandnis soll hier noch an einem Beispiel erlautert werden, wie es 
im einzelnen gemacht wurde: Es handelte sich um ein Heidegebiet, 
das aus 1. gréBeren und kleineren Kahlstellen, 2. Calluna-Flaichen und 
3. Flachen diirren Grases, teils als Grashorste, teils als kleine Biischel 
vorhanden, bestand. Jeder dieser drei verschiedenen Biotopteile zeigte 
ein deutlich unterschiedliches Mikroklima. Von Acrididen waren fol- 
gende Spezies anwesend: 1. Oedipoda coerulescens, 2. Myrmeleotettix 
maculatus und 3. Chortippus mollis. Oedipoda hielt sich ausschlieBlich 
auf den gréBeren Kahlflachen auf, die dann auch fiir den fiir sie charak- 
teristischen Biotop angesehen wurden. Die Messungen wurden dem- 
entsprechend auf diesen Kahlflachen durchgefiihrt, nach Méglichkeit in 
der Hohe tiber dem Erdboden, in der die Tiere saBen (etwa 0,5—1,0 cm 
‘dariiber). Chortippus mollis befand sich fast ausschlieBlich im Gras, 
wo auch die Mannchen stridulierten. Nur gelegentlich fand man einige 
Tiere auf dem Sand, wo sie aber nie langere Zeit verweilten. Die Mikro- 
klimadaten fiir Ch. mollis wurden also im Gras zwischen den Halmen 
gewonnen. M. maculatus bevorzugte den Sandboden entschieden, war 
aber nie auf den groBen Kahlflachen zusammen mit Oedipoda zu finden, 
sondern ausschlieBlich in unmittelbarer Grasnahe. Ein groBer Teil der 
Tiere saB aber auch im Gras, zusammen mit Ch. mollis. Die Mikro- 
klimadaten fiir diese Art wurden demnach aus den im Gras und auf den 
Sandbéden in Grasnahe gemessenen Werten als arithmetisches Mittel 
gebildet. 

III. Populationsdichte in gemischten Biotopen 


Um in den mikroklimatisch abgestuften Biotopen die Zugehorigkeit 
der Arten zu dieser oder jener Klimazone zu bekraftigen, wurde in 
einigen Fallen die Verteilung der Populationen ermittelt. Das tibliche 
Verfahren des Abfangens und Auszihlens der Individuen auf einer 
bestimmten Bodenflache ist fiir die Acrididen nicht besonders geeignet. 
An sonnigen, warmen Tagen sind die Tiere sehr mobil und entgehen 
zum Teil dem Einfangen. Ist das Wetter dagegen kiihl, so findet man 
wiederum viele Tiere nicht, weil sie sich entweder versteckt halten oder 
wegen ihrer Unbeweglichkeit und Schutzfirbung nicht entdeckt werden. 
So kommt es, da8 ein Verfahren, das absolute Zahlen zu liefern hat, 
bei kritischer Betrachtung nur relative Werte ergibt, weil man nie 
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die Sicherheit hat, alle Tiere erfaBt zu haben, die im vorgezeichneten 
Raum wirklich vorhanden waren. Will man sogar Vergleiche zwischen 
mehreren Arten ziehen, so werden die Fehler noch gréfer, weil die Tiere 
von Art zu Art in ihrem Verhalten verschieden sind und daher mit 
verschiedenem Erfolg erbeutet werden kénnen. Ein groBer Nachteil 
dieser Zahlmethode besteht auch in dem groBen Zeitverlust, mit dem 
das Abfangen zwangslaufig verbunden ist. AuBerdem werden die 
Tiere vom Beobachter durcheinander gescheucht, was bei der Beweg- 
lichkeit und Scheuheit der Acrididen besonders ins Gewicht fallt. 

Wegen dieser Uberlegungen wurde die Stridulation der Acrididen, 
die ja bekanntlich artspezifisch ist, zur Ermittlung der Populations- 
verteilung verwendet. 

Der Grundgedanke dieses Zahlens beruht darauf, daB der Gesangs- 
haufigkeit die Zahl der singenden Mannchen entsprechen mu8B bzw. zu 
ihr in irgendeinem Verhaltnis steht. Die Zahl der Mannchen wiederum 
steht in irgendeinem Verhaltnis zu der gesamten Individuenzahl der 
betreffenden Art. Unter der Gesangshaufigkeit ist die Zahl der ohne 
Ortswechsel hérbaren Gesange bzw. Gesangselemente (z. B. Strophen, 
Silben) je Zeiteinheit zu verstehen. 

Die Verschiedenartigkeit der Stridulation der einzelnen Spezies 
brachte es mit sich, daB man von Art zu Art andere Gesangselemente 
zahlen muBte. So striduliert z. B. Mecostethus grossus in langen Strophen, 
die aus kurzen Zicklauten bestehen. Da oft gleichzeitig mehrere Mann- 
chen stridulieren, ist es dem Beobachter unmoglich, diese Strophen 
gegeneinander abzugrenzen. Man zahlt daher die einzelnen Zicklaute 
und kiimmert sich nicht darum, welcher Strophe bzw. welchem Tier 
sie gehoren. Bei Chortippus biguttulus dagegen ist es vorteilhafter, die 
Strophen zu zahlen, weil die Silben zu schnell aufeinanderfolgen. Grund- 
sdtzlich miissen nach Moglichkeit kurze Gesangselemente gezahlt wer- 
den, weil bei diesen sowohl die Gefahr, daB sie sich tiberschneiden, als 
auch, da man ein und dasselbe Element zweimal zahlt, geringer ist. 

Das Zahlen der verschiedenen Gesangselemente, je nachdem, 
welche fiir die einzelnen Arten am vorteilhaftesten waren, mag den 
Kindruck erwecken, daB man bei der Auswertung dieser so gewon- 
nenen Zahlen groBe Vergleichsfehler macht. Es ist ja klar, daB die 
kurzen Zicklaute von M. grossus, um bei dem gegebenen Beispiel zu 
bleiben, stets gréBere absolute Zahlen ergeben werden als die, wenn auch 
kurzen Strophen von Ch. biguttulus. Artlich bedingte Verschieden- 
heiten kommen selbst bei ein und demselben Gesangselement zweier 
Spezies vor. Daher brachte die angewendete Zihlmethode es mit sich, 
daB man nie zwei Spezies miteinander vergleichen konnte, sondern 
nur innerhalb einer Spezies tiber die Verteilung der Population auf die 
verschiedenen Klimazonen eine Aussage machen konnte. Da8 diese 
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von vornherein nur die relative Verteilung der Spezies ergab, wurde 
schon gesagt. Um jedem Zweifel aus dem Wege zu gehen, soll es noch- 
mals wiederholt werden: mit der Stridulationszdhlmethode kann nur 
ermittelt werden, daf sich z. B. 70% der Mecostethus-Population in der 
einen, 20% in der zweiten und 10% in der dritten Klimazone aufhalten, 
auf keinen Fall aber, daB die gesamte Acrididen-Population sich aus 
50% M. grossus, 30% Ch. biguttulus und 20% Oh. mollis zusammen- 
setzt. Wenn man dieses beachtet, dann ist die Genauigkeit der Stridula- 
tionszihlmethode nicht kleiner als die des Abfangens, eine ausreichende 
Kenntnis der Stridulation und einige Erfahrungen des Beobachters 
vorausgesetzt. 


Viel eher dagegen kann man fehlerhafte Zahlen erhalten, wenn man 
die Witterung nicht beachtet. Die Singfreudigkeit ist stark tempera- 
turabhangig und die gewonnenen Zahlen werden an heiBen Tagen 
groBer sein als an ktithlen. Um diesen Fehler auszuschlieBen, wurden 
nur Zahlen verglichen, die am gleichen Tage gewonnen wurden. Auch 
der Wind ist zu berticksichtigen, weil er Laute von einem Gebiet ein- 
tragen kann, das bei Windstille nicht mehr abgeh6ért wiirde. Bei rasch 
wechselnder Windrichtung muf man sehr vorsichtig sein. Ebenso 
unginstig kénnen sich einzelne Wolken auswirken. Wahrend der Be- 
schattung des Abhorgelandes sinkt die Singfreudigkeit oft ziemlich 
stark, und es kann vorkommen, daf man in einer Biotopzone die 
meisten Schattenzeiten, in einer anderen die meisten Sonnenzeiten 
gehabt hat, was zu falschen Ergebnissen fiihrt. Nicht zuletzt muB 
noch auf die Bodenmorphologie geachtet werden — den Lauten im 
Wege stehendes Buschwerk oder Hiigel im Gelinde kénnen Fehler 
verursachen, die die wahre Verteilung der Population verdecken. 

Werden die erwahnten Bedingungen erfiillt, so hat die hier an- 
gewendete Methode gegeniiber dem Abfangen mehrere Vorteile. Erstens 
hat man einen viel geringeren Zeitverlust. Bei geniigender Ubung 
lassen sich gleichzeitig bis zu vier Spezies registrieren, wenn es sich 
um Arten handelt, die sich in ihrer Stridulation mehr oder weniger leicht 
unterscheiden lassen. Zweitens werden die Tiere kaum gestért, weil der 
Beobachter wihrend des Zahlens keine Ortsverinderung vorzunehmen 
braucht. Als Nachteil ist neben der Relativitaét der Zahlen noch die 
Tatsache zu werten, da8 man auf gute Witterung angewiesen ist. 


C. Ergebnisse 


I. Temperatur und Luftfeuchtigkeat 
Die Abb. 1 zeigt die Mittelwerte der Lufttemperatur, der Temperatur 
des ungeschiitzten Thermometers und die relative Luftfeuchtigkeit der 
einzelnen Biotope sowie den mittleren quadratischen Fehler dieser 
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drei GréBen. AuBerdem ist daraus die Zahl der Tage zu entnehmen, 
an denen die Messungen gemacht wurden. Man sieht, daB eine Stufen- 
folge vorhanden ist, andererseits aber auch, daf die Biotope der tiblicher- 
weise als hygrophil bezeichneten Arten (M.grossus, Ch. parallelus, 
Omocestus viridulus, s. FRANZ 1931, 1933; ROBER 1949, 1951; J AKOVLEV 
u. Kriicer 1953) wohl den xerophilen gegentiber und umgekehrt mikro- 
klimatisch deutlich unterschiedlich sind, unter sich dagegen weder in 
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Abb. 1. Mikroklimatische Untersuchungen in einigen Acrididen-Biotopen. Ordinate — 

Temperatur in C°, Abszisse — relative Luftfeuchtigkeit in Prozent. e Temperatur des 

ungeschiitzten Thermometers, © Lufttemperatur. Die Rautenfiguren zeigen den mitt- 

leren quadratischen Fehler der Werte in beiden Achsenrichtungen an. gr M. grossus, 

pa Ch. parallelus, vi Om. viridulus, bi Ch. biguttulus, mo Ch. mollis, ma M. maculatus, 

br Ch. brunneus, coe Oe. coerulescens. Die Zahlen unter den Werten geben die Zahl der 
Tage an, an denen im betreffenden Biotop Messungen gemacht wurden 


der hygrophilen noch in der xerophilen Gruppe getrennt werden 
k6nnen (statistisch sind die Unterschiede innerhalb der Gruppen nicht 
gesichert, wie man es leicht aus den Fehlergrenzen ohne jedes Rechnen 
sehen kann). Weiterhin sieht man auch, daB niedrige Temperaturen mit 
hoher Luftfeuchtigkeit und hohe Temperaturen mit niedriger Lauft- 
feuchtigkeit gekoppelt sind, was zu erwarten war und auch bekannt ist. 
Im Bereich der hygrophilen Gruppe ist auBerdem die Ubertemperatur 
eines Kérpers gegentiber der reinen Lufttemperatur niedriger als in 
der xerophilen, was darauf beruht, daB die Biotope der ersteren durch 
ihren iippigeren Pflanzenwuchs mehr Einstrahlungswarme schlucken, 
wodurch die Bodenriickstrahlung kleiner ausfallt. (Die Sonneneinstrah- 
lung diirfte in beiden Fallen ungefihr dieselbe sein.) Wie es aus der 
Stufenfolge zu ersehen ist, stimmt die allgemeine Vorstellung von 
den hygrophilen und xerophilen Arten mit den MeB8ergebnissen 


Mikroklimatische Untersuchungen in einigen Acrididenbiotopen 95 


uberein. M.grossus, dessen Biotop die héchste Luftfeuchtigkeit auf- 
weist, gilt auch als eine extrem feuchtliebende Art, Oedipoda coeru- 
lescens, die sich am entgegengesetzten Ende der Feuchtigkeitsskala 
befindet, gehért zu den xerophilsten. Ebenfalls fiigen sich die anderen 
Arten in etwa in das bekannte Schema ein, nur da man bisher 
keine ausgesprochen mesophile Art gefunden hat, die es vielleicht im 
ublichen Sinne auch nicht gibt. Die Stellungen von Ch. brunneus und 
Ch. biguttulus im Koordinatensystem sind nicht sicher, weil nur wenige 
Messungen gemacht worden sind. Da aber beide in Vergesellschaftung 
sicherer xerophilen Arten vorkommen, wird wohl die in der Abb. 1 
gezeigte Lage im groBen ganzen richtig sein. 

Die in der Abb. 1 wiedergegebenen Mittelwerte sind aus Messungen 
gewonnen, die an sonnigen Sommertagen mit einer Mittagstemperatur 
zwischen 26 und 28°C (GroBklima) und bei einer Bewélkung von 2/8 
zwischen 12 und 15 Uhr durchgefiihrt waren. Es handelt sich also um 
ausgesprochen warme, sonnenreiche Tage, an denen auch die gréBten 
Differenzen im Mikroklima zu erwarten waren. Gleichzeitig kann man 
aber auch sagen, daB die gemessenen Temperaturen, noch mehr viel- 
leicht die Luftfeuchtigkeit, fiir normale Sommerbedingungen ein Ex- 
trem darstellen — die Temperaturen sind die héchsten, die Luftfeuchtig- 
keiten die niedrigsten, die jeweils im betreffenden Biotop moglich sind. 
Nur in Ausnahmefiallen, die eigentlich fiir unser Gro8klima nicht mehr 
charakteristisch sein diirften, werden diese extremen Werte tiberschritten. 


IT. Verteilung der Populationen 

Die Abb. 2 zeigt im idealisierten Querschnitt einen Hangbiotop, der 
in 5 Zonen eingeteilt ist: Zone 1 — oberes Plateau, gekennzeichnet 
durch in etwa gleichen Teilen vorhandene Kahlflichen (Sand) und 
trockenes Gras, das als zusammenhingende Fluren, als Horste und als 
einzelne Biischel auftritt. Zone 2 — der Hang. Bodenbeschaffenheit 
wie in 1, aber Grasfluren fehlen. Das Gras tritt tiberwiegend in Form 
kleiner Biischel auf. Zone 3 — Ubergang vom Hang in die Mulde. 
Diese Zone ist eigentlich kinstlich geschaffen worden und besteht aus 
zwei Teilen — aus dem zum Hang gehérenden und aus dem zur Mulde 
gehorenden, sowohl mikroklimatisch als auch bodenmorphologisch. Da 
aber die eine Spezies (Ch. biguttulus) praktisch nur auf dem Ubergang 
zwischen Hang und Mulde anzutreffen war, alle anderen Zonen aber 
mied, wurde dieser Ubergang, der offensichtlich einen spezifischen 
Biotop dieser Spezies darstellte, zur eigenen, gleichwertigen Zone erhoben. 
In dem Hangteil dieses Biotops herrscht der Charakter des Hanges 
(wie Zone 2), im Muldenteil der der Mulde (Zone 4). Zone 4 — die Mulde. 
- Direkt dem Hang benachbart zeigt sie noch keinen Wiesencharakter, 
sondern besteht aus einzelnen Grasfluren, die, je weiter zur Mulde hin, 
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Boden noch gut zwischen den Halmen sichtbar. Zone 5 — Vertiefung 
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Abb, 2. Idealisierter Schnitt durch einen Hangbiotop vorwiegend xerothermen Charak- 

ters. 1—5 die einzelnen Zonen, deren Vegetation graphisch angedeutet ist. y Gras- 

biischel, ||{| Grashorste bis etwa 50cm Durchmesser, ||| Grasfluren. Graslose Stellen = 

Sandboden. LT Lufttemperatur, S7 Temperatur des ungeschiitzten Thermometers, 

RLF relative Luftfeuchtigkeit, Sd Sandboden, Gr Gras. Unter dem Biotopschnitt die 
prozentuelle Verteilung der Arten tiber die Zonen 


in der Mulde, die in einiger Entfernung vom Hang rein wiesenartig 
wird, um in der Mitte einer nassen Wiese vollkommen zu entsprechen. 
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Das Gras ist hoch und saftig, und beim Betreten des Gelandes bleibt 
in den FuBspuren Wasser zuriick. 

Bei den Messungen in diesem abgestuften Biotop wurde besonders 
auf die Bodenmorphologie einschlieBlich der Vegetation geachtet. In 
der Vertiefung der Mulde (Zone 5) war es am einfachsten — alles war 
Gras, in dem auch die MeBinstrumente entsprechend den Aufenthalts- 
orten der Tiere angebracht wurden. In den itibrigen, uneinheitlichen 
Zonen wurden die Messungen iiber dem Sand und im Gras vorgenom- 
men, und zu besserer Charakterisierung in der Abbildung getrennt 
eingetragen. 

Von den 6 anwesenden Acrididenarten bevorzugt M. maculatus die 
Zone | und 2, also die trockensten und heifesten Stellen. Die Xero- 
philie wird noch dadurch unterstrichen, daB auch innerhalb dieser 
Zonen die trockensten und heiBesten Orte (Kahlstellen, Sand) bevor- 
zugt werden. In der Zone 3 findet man M. maculatus nur auf dem Teil 
des Hanges. In den beiden Muldenzonen gelang es wahrend der Arbeit 
nicht, ein einziges Tier dieser Spezies zu entdecken. Chortippus mollis 
bevorzugt im wesentlichen ebenfalls die trocken-heiBesten Regionen. 
Merkwirdig mag fiirs erste aber erscheinen, daB diese Art einerseits 
die allertrockenste Zone (Zone 1, oberes Plateau) dem Hang vorzieht, 
andererseits aber wieder auch tiefer am Hang, also in kihl-feuchterer 
Region zu finden ist. Die Erklarung mag an der verschiedenen Ver- 
teilung des Grases, also des eigentlichen Lebensraumes von Ch. mollis 
liegen. Auf dem oberen Plateau wird wegen des Vorhandenseins von 
eroBeren Grasfluren das etwas trocken-heiBere Klima, in der Mulde aus 
demselben Grunde das feucht-kiihlere Klima in Kauf genommen. Die 
Xerophilie dieser Tiere ist also nicht so stark ausgepragt wie die von 
M. maculatus. einerseits, weil in den heiBen Zonen stets die feucht- 
kithleren Stellen (Gras) bevorzugt werden, zum anderen aber auch weil 
eine Besiedlung etwas feuchterer und kiihlerer Zonen méoglich ist, also 
die mikroklimatische Valenz gréBer zu sein scheint. 

Ch. brunneus wird allgemein als eine xerophile Art gefiihrt. Die 
Verteilung der Population iiber die 5 Zonen zeigt aber, daB eigentlich 
nur die kiihlste und feuchteste-Zone nahezu gemieden wird, alle tibrigen 
dagegen zu fast gleichen Prozentzahlen besiedelt sind, was eine rein 
mikroklimatisch bedingte Verteilung etwas unwahrscheinlich macht. 
In der Tat kann es zum Teil auch daran liegen, da Ch. brunneus vor- 
wiegend ein Bodentier ist, das eine relativ groBe mikroklimatische 
Valenz hat und deshalb nur Areale nach Méglichkeit meidet, die voll- 
stindig von Gras bedeckt sind, wie hier die Senke in der Mulde. 

Ch. parallelus und Om. viridulus halten sich in den kihleren und 
feuchteren Zonen auf, die aber gleichzeitig auch das meiste Gras auf- 
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weisen. Wahrend Om. viridulus die Zonen 1 und 2 vollstandig meidet, 
findet sich Ch. parallelus in geringer Anzahl auch in diesen. 
Ch. biguttulus stellt insofern einen Sonderfall dar, als die Tiere eine 
Zone besiedelt haben, die sich nur durch das Zusammentreffen zweier 
; , unterschiedlicher Klimate 
a ie ine in sf va ee otf to auszeichnet. Da sie, soweit 
\270 560 640 \28.0 id (30 265 502 £70 | die Beobachtungen zeigten, 
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den nur im Gras, zu gleichen 


60 Teilen zu finden waren, 
% M. grossus kann vorlaufig nicht gesagt 
30 werden, was an_ dieser 
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zugung durch bdiguttulus 
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% RE ERLE ware. Auf alle Falle bleibt 

IO diese Spezies in ihrer Xero- 
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und maculatus. 


a Om. virtdulus In der Abb. 3 wird in 
gleicher Weise ein feuchter 
JO Biotop gezeigt. Es ist eine 
7 Uferwiese eines kleinen 


Flusses, die sich in drei 


97 Ch. parallelus Zonen einteilen lieB: Zo- 
i ne 1 — die direkte Uferzone, 
ral Spee die keine Neigung zur Sonne 
0 hat, und, da keine B6- 


Abb. 3. Idealisierter Schnitt durch einen feuchten schung zum Wasser hin 
Biotop (Uferwiese). Uberall saftiges Gras (nicht ein- | yorhanden ist (Steilufer bis 
gezeichnet), LT’ Lufttemperatur, ST Temperatur des . : 
ungeschiitzten Thermometers, RLF relative Luft. Zum Abfall in den Flu8 
feuchtigkeit. Unter dem Schnitt die Verteilung der begrast) relativ trocken 
Arten tiber die Zonen 2 : ; 5 ; 
Zone 2 — Wiese mit leich- 
ter Neigung zur Sonne, wodurch die Temperatur etwas héher und die 
Luftfeuchtigkeit niedriger ausfallt, Zone 3 — Umgebung eines alten, 
verlandeten Bombentrichters. Diese Zone liegt tiefer als die beiden 
anderen, was eine héhere Luftfeuchtigkeit bedingt. Die Vegetation 
ist in allen Zonen tippig, am reichsten aber am und im Bomben- 
trichter, der in der Mitte noch etwas freies Wasser zeigt. 
Von Acrididen sind trotz der reichen Vegetation nur vier Spezies 
vorhanden: M. grossus, Ch. dorsatus, Ch. parallelus und Om. viridulus. 
Entsprechend den geringen mikroklimatischen Unterschieden ist auch 
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die Verteilung der Populationen einheitlicher als in dem zuvor be- 
schriebenen Hangbiotop. Aus der graphischen Darstellung geht trotz- 
dem hervor, daB M. grossus die feuchteste und kiihlste Zone am Bomben- 
trichter bevorzugt, ebenfalls Ch. dorsatus, wenn auch nicht so deutlich. 
C. parallelus meidet dagegen diese Zone und kommt in den ubrigen 
zwei haufiger vor. Om. viridulus ist im ganzen Biotop fast gleich- 
mafig verteilt. 


D. Besprechung der Ergebnisse 
I. Trocken-warme Biotope 


FaBt man an Hand der Abb.1 die Biotope zusammen, die von 
xerophilen Spezies bewohnt werden, so wird es klar, daB sie unter sich 
eigentlich nicht zu trennen sind. Abgesehen von Ch. biguttulus, deren 
Stellung in der Stufenfolge nicht besonders sicher ist (Messungen nur 
an 4 Tagen), schwankt die Luftfeuchtigkeit von Biotop zu Biotop 
auch im extremen Falle nur um etwa 6% relative Luftfeuchtigkeit. 
Noch kleiner sind die Differenzen in der Temperatur — im Extrem 
nur 1°C (Lufttemperatur) bzw. 4°C (Temperatur des ungeschiitzten 
Thermometers). Diese minimalen Differenzen verlieren noch mehr an 
Gewicht, wenn man den mittleren quadratischen Fehler beriicksichtigt. 
Selbst die Werte der am weitesten auseinanderliegenden Arten sind 
statistisch nicht zu trennen, wie man es aus der Abbildung ohne weiteres 
Rechnen leicht ersieht. Diesen Differenzen kommt aber ein wirklicher, 
nicht ein zufallsbedingter Wert zu, wie es schon ausgefiihrt wurde 
(S. 90). Vergleicht man weiterhin die Werte der relativen Luftfeuchtig- 
keit, die hier als fiir normale Sommerverhiltnisse extrem niedrig gelten 
k6énnen, mit der relativen Luftfeuchtigkeit, bei der die einzelnen Arten 
mit ihrer Transpirationsregulierung aufhéren (Tabelle), so zwingt die 


Tabelle. Gegeniiberstellung der unter normalen Bedingungen extremen Lufltrocken- 
heit des Biotops (A) und der relativen Luftfeuchtigkeit, bei der die Regulations- 
fihigkeit der einzelnen Spezies erschépft ist (B). (Aus JAKOVLEV 1956) 


Oe. coerulescens . .... 


M-maculatus ...... 315 
Ohmollignt. cee npe ads 40 
Gh. paralielus . - 3... 65 
MY grossus ihe ae 4 65 


gute Ubereinstimmung beider trotz der Statistik zu der Annahme, 
da die Tiere durch ihre Transpiration sehr genau auf die Luftfeuchtig- 
keit des Biotops eingestellt sind und selbst die minimalen Unterschiede 
von Bedeutung sein kénnen (Niheres bei JAKOVLEV 1956). 
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Trotzdem darf die Méglichkeit nicht vernachlassigt werden, daB 
neben den klimatischen noch andere Faktoren der Umwelt die Bevor- 
zugung dieses oder jenes Biotops zumindest mitbestimmen k6onnen. 
Man denke da an Gras- und Bodentiere. Oedipoda coerulescens ist 
z. B. ein ausgesprochenes Bodentier, das im Gras nahezu hilflos ist, 
wahrend auf dem Heidesand die elegantesten Bewegungen gezeigt 
werden. Hier mu8 man fragen, ob auch nicht durch die Art der Be- 
wegung das Besiedeln der Kahlflichen gegentiber begrasten Stellen 
bevorzugt wird. M. maculatus ist ebenfalls ein Bodentier, wenn auch 
nicht so ausgeprigt. Zum Paarungsverhalten dieser Spezies gehdrt 
ein Schreiten des Mannchens um das Weibchen herum, was im Gras 
nicht méglich ware. Umgekehrt sind die Grastiere zwischen den Halmen 
sehr geschickt und gewandt und fiihlen sich offensichtlich unwohl, 
wenn sie zufallig auf nackten Boden geraten. 

Als eine in sich geschlossene Gruppe sind die trocken-warmen 
Biotope gegeniiber den feucht-kiihlen gut abgegrenzt, und es steht auBer 
Zweifel, daB hier die Bedeutung des Mikroklimas zum Ausdruck kommt. 


IT. Feucht-kiihle Biotope 


Fir die feucht-kiihlen Lebensbereiche gilt dasselbe, was schon fiir die 
trocken-warmen gesagt wurde — unter sich kaum zu trennen, grenzen 
sie sich deutlich gegen die andere Gruppe ab. Daf hier ebenfalls das 
Mikroklima, richtiger gesagt die relative Luftfeuchtigkeit, auf die Be- 
siedlung des Biotops den gré8ten EinfluB hat, diirfte sehr wahrschein- 
lich sein, insbesondere noch, weil auch hier die Transpiration an diese 
angepaBt ist (s. JAKOVLEV 1956). AuBerdem sind die Biotope dieser 
Gruppe vegetationsmaBig mehr oder weniger gleich, und es gibt keine 
Unterschiede zwischen begrasten und kahlen Stellen. Alles ist Gras, und 
wenn einzelne Stellen bevorzugt werden, so kann es eher am Klima 
liegen als in den in der Vegetation uneinheitlichen trockenen Biotopen. 

Trotzdem sind auch hier andere Faktoren méglich, wie kurz gezeigt 
werden soll. So sind wohl alle Acrididen Grasfresser. Wie aber Be- 
obachtungen an gefangenen Tieren lehren, wird nicht jedes Gras mit 
gleicher Vorliebe genommen. Es ware also méglich, daB auch im 
Freien besondere, spezifische Grasarten bevorzugt werden, ungeachtet 
des Mikroklimas. Weiterhin ist es auch méglich, da® fiir die EHient- 
wicklung nicht jeder Boden gleich gut ist. Erfahrungen an gefangenen 
Tieren zeigen, daB verschiedene Eiablageorte benutzt werden. Die 
meisten Spezies legen ihre Hier in der Erde ab, manche aber, wie z. B. 
Ch. dorsatus, legen sie nicht direkt in dem Boden, sondern in dem 
dichten Gewirr der Wurzeln und Halme oberhalb der Erde ab. Also 
auch andere Faktoren, wie hier z. B. die Hiablage, konnen neben dem 
Mikroklima fiir die Wahl des Biotops von Bedeutung sein. 
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AbschlieBend ware noch zu vermerken, da® unter den untersuchten 
Spezies keine ausgeprégte mesophile Form gefunden wurde, wie die 
Abb. 1 es zeigt — mehr oder weniger stauen sich die Spezies an den 
Enden der Feuchtigkeitsskala. In etwa in der Mitte liegt nur Ch. 
biguttulus, in deren Biotopen aber zu wenig Messungen gemacht worden 
sind um zu behaupten, daB der Platz, den diese Art einnimmt, ihr auch 
tatsachlich zukommt. 


Zusammenfassung 


1. In Biotopen von 8 Acrididenarten wurden in der bodennahen 
Luftschicht Temperatur- und Luftfeuchtigkeitsmessungen durchgefiihrt, 
um die einzelnen, als ékologisch verschieden bekannten Lebensraume 
mikroklimatisch abzugrenzen. 

2. Die trocken-warmen und die feucht-kthlen Biotope sind mikro- 
klimatisch als zwei in sich geschlossene Gruppen deutlich voneinander 
getrennt. Innerhalb der Gruppen sind aber die mikroklimatischen 
Unterschiede minimal, wenn auch von Zufallswerten nicht gesprochen 
werden kann. 

3. In zwei mikroklimatisch abgestuften Biotopen wurde die relative 
Verteilung der Populationen innerhalb jeweils einer Spezies ermittelt, 
um auf diese Weise die Biotope der Arten mikroklimatisch zu lokali- 
sieren. Es zeigte sich, daB im allgemeinen die Vorstellung von xero- 
philen und hygrophilen Formen zutreffend ist. Das Vorhandensein 
einer Zwischengruppe, die man als mesophil zu bezeichnen pflegt, 
konnte nicht mit Sicherheit nachgewiesen werden. 


Literatur 


Franz, H.: Uber die Bedeutung des Mikroklimas fiir die Faunenzusammen- 
setzung auf kleinstem Raum. Z. Morph. u. Okol. Tiere 22, 587—626 (1931). — 
Auswirkungen des Mikroklimas auf die Verbreitung mitteleuropaischer Ortho- 
pteren. Zoogeographica 1 (1933). — Guicer, H.: Das Klima der bodennahen 
Luftschicht. Wissenschaft, Bd. 78. Braunschweig 1927. — JAKovuiEy, V., u. 
Fr. Kriiager: Vergleichende Untersuchungen zur Physiologie der Transpiration 
der Orthopteren. Zool. Jb., Abt. allg. Zool. u. Physiol. 64, 391—428 (1953). — 
Untersuchungen iiber die Vorzugstemperatur einiger Acrididen. Biol. Zbl. 73, 
633—650 (1954). — JaKoviEv, V.: Wasserdampfabgabe der Acrididen und Mikro- 
klima ihrer Biotope. Verh. Dtsch. Zool. Gesellsch. Hamburg 1956. — Mazex- 
Fratxa, K.: Die Kérpertemperatur poikilothermer Tiere in Abhangigkeit vom Klein- 
klima. Z. wiss. Zool. 154, 170—246 (1941). — Résur, H.: Insekten als Indikatoren 
des Mikroklimas. Naturw. Rdsch. 11, 496—499 (1949). — Die Dermapteren und 
Orthopteren Westfalens in dkologischer Betrachtung. Abh. Landesmus. Naturk. 


Miinster-Westf., H. 1 (1951). 
Dr. VLADIMIR JAKOVLEY, Zoologisches Staatsinstitut Hamburg 13, Bornplatz 5 


Z. Morph, u. Okol. Tiere, Bd. 48 7b 


Z. Morph. u. Okol. Tiere 48, 102—114 (1959) 


Aus dem Zoologischen Staatsinstitut und Zoologischen Museum Hamburg 


ZUR KENNTNIS DES INDISCHEN GOLDLANGURS 
ERGEBNISSE DER DEUTSCHEN INDIEN-EXPEDITION 1955—1957 
LEITUNG G. A. FRHR. V. MAYDELL 
Von 
H. Oxpovussier und G. A. v. MAYDELL 


Mit 13 Textabbildungen in 20 EHinzeldarstellungen 
(Eingegangen am 4. November 1958) 


In Assam findet sich der Lebensraum der Schopflanguren (Presbytis 
pileatus pileatus BuytH 18431) und der erst 1956 durch E. B. Ger und 
H. Kuasurta beschriebenen Goldlanguren (Presbytis geei KHAJURIA 
1956), beides Formen, die der Trachypithecus-Gruppe (REICHENBACH 
1862) angehéren, welche von W. FIEDLER 1956 als Subgenus von 
Presbytis EscHHouLz 1821 aufgefaBt wird. Da tiber die Lebensweise und 
die Morphologie des Schaidels des Goldlanguren noch keine genaueren 
Untersuchungen vorliegen, soll diese Form auf Grund der Beobach- 
tungen und des Materials der Deutschen Indienexpedition hier mit den 
Schopflanguren verglichen werden. 


Das Verbreitungsgebiet des Schopflanguren umfaBt ganz Assam bis 
Oberburma. Sein Vorkommen wurde in folgenden Distrikten Assams 
nordlich und stidlich des. Brahmaputra nachgewiesen: Garo Hills, 
Khasi und Jaintia Hills, Manipur, Mikir Hills, Naga Hills, Mishmi 
Hills und Dafla Hills. Er bevélkert den tropischen, trockenen, winter- 
kahlen Fallaubwald sowie den tropischen, immergriinen Regenwald 
der Assamberge. Es ist auch heute noch ein mit groBen Schwierigkeiten 
verbundenes, gewagtes Unternehmen, in jene zusammenhangenden 
Urwalder Assams vorzustoBen, um zu jagen und zu sammeln. Be- 
sonders in den Grenzgebieten der Dafla und Naga Hills sind die Hinder- 
nisse fast untiberwindlich, da nur wenige Dschungel- und steile Berg- 
pfade in der Trockenzeit offen sind. Steile, tiefe Schluchten und 
reifende Bergfliisse machen das Eindringen in diese letzten Urwald- 
bezirke fast unméglich. Nur so ist es zu verstehen, da8 erst im Jahre 
1953 durch Mr. Gre ein Bericht iiber eine neue Form, den Gold- oder 
Sankosh-Langur, zum Zoological Survey of India gelangte. Eine darauf- 
hin unter Leitung von Mr. Kuasurta M. Sc. durchgefithrte Expedition 
brachte die ersten Exemplare vom Sankosh River zur Bestimmung 


* Bestimmt nach R. I. Pocock: The langurs or leaf monkeys of British India, 


part II. J. Bombay Nat. Hist. Soc. 32, 660—677 (1928) als Pithecus pileatus 
pileatus BiyTH. 
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nach Kalkutta (vgl. Grn 1956 und Kuasurtra 1956). 1957\konnte die 
Deutsche Indien-Expedition nach groBen Schwierigkeiten und Irrwegen 
die Wohngebiete des Goldlangurs aufsuchen, um Niheres iiber das 
Verbreitungsgebiet und den Biotop aufzuzeichnen. Acht Wochen lang 
diente ein altes.Blockhaus ,,Jamduar“ an der indisch-bhutanesischen 
Grenze, das nur wahrend der Trockenzeit tiber einen schwer passier- 
baren Gerdll- und Sandweg erreichbar ist, als Standquartier. Von hier 
aus unternahm v. Mayp@E.u zahlreiche Pirschginge in die Bhutanberge bis 
zu 2400 m ii.d.M. und in das Vorland zwischen dem Sankosh und Ranga 
River. Das Verbreitungsgebiet des Goldlanguren (vgl. Karte Abb. 1) 
wird westlich im Bereich Assams vom Sankosh River begrenzt, der im 
Oberlauf — auf bhutanesischem Gebiet von NO kommend — 6stlich 
der Dokyong-Kette, Punakha Chu genannt wird. Das Tal des Punakha 
Chu ist heute noch terra incognita. Das ungeheuer schwierige, uniiber- 
sichtliche Gelande dort erlaubt nur kurze, wenige Tage dauernde Pirsch- 
gange vom Stiitzpunkt Jamduar aus. Nach Osten zu wurde nur einmal 
jenseits des Ranga Rivers (6stlich Raimona) eine Herde von etwa 
40 Goldlanguren beobachtet, von denen zwei erlegt werden konnten 
(Nr. 264, 281). Sonst scheint der Ranga River nach Osten hin eine 
natiirliche Grenze zu bilden. Nach Siiden tritt der Goldlangur nicht 
aus dem schtitzenden Dschungel, der von der Strafe Raimona—Sankosh 
abgeschlossen wird, heraus. Im Norden, dem Grenzbereich Bhutans, 
wurden vereinzelt Trupps von 12—20 Individuen an den unteren Berg- 
abhangen und in den tiefen Schluchten immergriinen Regenwaldes an- 
getroffen. In héhere Lagen dringt der Goldlangur nicht vor, was durch 
Aussagen bhutanesischer Soldaten sowie verschiedener Eingeborener 
aus den Bergwaldern bestiatigt wurde. Das so umschriebene Verbrei- 
tungsgebiet umfaft nur etwa 160 km? und gehért zum charakteristi- 
schen Vorland des Bhutan-Himalajas: tropischer trocken-, winterkahler 
Fallaubwald (tropical deciduous forest), ma Big feucht, in den Schluchten 
der groBen Fliisse heifer Wind, kein Nachtfrost, starker Morgentau 
und oft Nebel. Uberall finden sich in den feuchten Niederungen und 
Bergschluchten Ubergange zum immergriinen Bergwald. Shorea robusta 
dominiert, verbreitet dichter- Unterwuchs; Phoebe, Machilus, Actino- 
daphne bilden einen undurchdringlichen Dschungel. Nur dort, wo der 
Baumbestand licht oder der Kronenschlu8 weniger dicht ist, besonders 
entlang des Sankosh und des Ranga River, ziehen sich — unterbrochen 
von groBem Gerdll und Sandhalden — iippige Galeriegraswalder 
(Elefantengras) hin. 

Flora: Shorea robusta, Terminalia belerica, Stereospermum tetragonum, T'rema- 
meles nudiflora, Schima Wallichii, Lagerstrémia parviflora, Terminalia crenulata, 
Sterculia villosa, Garuga pinnata, Credela toona, Stereospermum chelonoides, Dil- 


lenia pentagynam, Dalbergia Sissoo, Michelia champaca, Gimelina arborea, Talauma 
Hodgsoni, Bridelia retusa, Engelhardtia spicata, Ailanthus grandis, Phoebe lanceolata 
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Symplocos spicata, Ficis benjamiana, Wallichia disticha, Pandanus furcatus var. 
indica, Imperata arundinacea, Phoenix rupicola. 
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Abb. 1. Das Verbreitungsgebiet des Goldlanguren 


Die Niederschlagsmenge schwankt zwischen 2000—4000 mm. Wah- 
rend der sehr ausgesprochenen, 3 Monate dauernden Trockenzeit ver- 
wandelt sich die Landschaft in einen wahren Gespensterwald. Die 
Farben sind unwirklich, hellgelb, blaBgrau und rotbraun. Es ist daher 
schwer, auf weite Entfernung verhoffende Goldlanguren im _herbst- 
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lichen Busch zu erkennen. Auch Herden im gelben Trockengras, im 
Geréll oder auf den Sandbinken heben sich farblich nicht ab, so daB 
die Farbung des Goldlangurs als Schutzfarbe angesehen werden kann. — 
In diesem Gebiet wurden folgende Saugetiere beobachtet bzw. erlegt: 
Elefant (Elephas maximus), Gaur (Bibos gaurus), Panzernashorn 
(Rhinoceros unicornis), Kragenbar (Selenarctos tibetanus ), Wildschwein 
(Sus cristatus), Sambar-Hirsch (Rusa unicolor equinus), Schweins- 
hirsch (Hyelaphus porcinus), Muntjak (Muntiacus muntjak), Goral 
(Nemorhadus goral), Stachelschwein (Hystrix hodgsoni), Riesenhorn- 
chen (Ratufa gigantea), Tiger (Panthera tigris), Leopard (Panthera 
pardus), Tupaja (Tupaia belangeri) u. a.m.1. 

Jedoch im Mittelpunkt des Interesses standen die Goldlanguren, 
von denen insgesamt 8 Horden beobachtet wurden. Die kleinsten 
Trupps bestanden aus 4—12, die gréBten aus 30—40 Individuen. Die 
Goldlanguren sind sehr standorttreu und bewohnen anscheinend nur 
den auf der Kartenskizze umrissenen Raum. Sie kehren stets zu be- 
stimmten Baumgruppen oder Einzelbéumen zurtick. Bemerkenswert 
ist noch, daf& von hohen indischen Forstbeamten und Jagern versichert 
wurde, in den Garo Hills (800m ii.d.M.), siidlich des Brahmaputra, seien 
Goldlanguren von ihnen gesehen worden. Trotz ausgedehnter Exkur- 
sionen in die Garo Hills und Khasi Hills lieBen sich diese Angaben 
nicht bestatigen. Durch diese Aussagen aufmerksam gemacht, wurde 
jedoch beobachtet, da8 junge Schopflanguren mitunter eine sehr helle 
gelb/rotbraune Fellfarbe haben, die sich auch noch bei halberwachsenen 
Tieren nachweisen li Bt, wihrend die alten Exemplare stets die bekannte 
dunklere Fellfarbung (s. weiter unten) aufweisen. Die Angaben tiber 
die siidlicheren Fundorte diirften daher wohl auf Irrtum beruhen. 

So schwer es auch ist, die Goldlanguren im gelbbraunen Busch zu 
erkennen, so leicht ist es dann, sich an die auffallend zutraulichen Tiere 
bis auf etwa 30—40m anzupirschen. Wird man dann bemerkt, so 
erfolgt keine iiberstiirzte Fluchtreaktion, wie beispielsweise beim Langur 
(Presbytis entellus entellus) Zentral- und Nordindiens. Die Weibchen 
mit Jungtieren, die Marz/April wenige Wochen alt sind und noch 
getragen werden, halten sich hoch oben in den Baumkronen auf, und 
der Anfiihrer der Horde — meist ein altes, starkes Minnchen — kommt 
naher, manchmal bis auf 10m, heran. Sténdig seinen Oberkérper auf- 
und abbeugend, beobachtet er jede Bewegung des fremden Eindring- 
lings. Nahert man sich dann oder macht sonst eine verdachtige Bewe- 
gung, so warnt dieser Anfiihrer durch seinen Warnlaut, ein tiefes, klang- 
volles huup-huup-huup... Sofort beginnt dann die allgemeine Flucht 
durch die Baumkronen, wobei andere Mannchen der Horde den Warn- 


1 Namen bestimmt nach: Sterndale’s Mammalia of India, by Frank Finn. 
Bombay 1929. 
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laut weitergeben. Merkwiirdig ist das Verhalten der Horde beim Ab- 
schuB eines ihrer Mitglieder. In der Regel kommt beim Abschuf eines 
Mannchens ein Weibchen aus den Baumkronen herunter, schaut traurig 
auf das erlegte Mannchen und den Jager und beginnt langgezogen 
weinerlich zu klagen. Die Horde verhofft ruhig in nachster Nahe und 
bricht erst auf, wenn das Weibchen zuriickkehrt. Ganz anders verhalt 
sich dagegen der gewohnliche Langur (P. entellus entellus) nach dem 
Beschu8. Die ausgewachsenen Mannchen und Weibchen setzen sofort 
nach dem Schu8 unter lauten, wiittenden Warnlauten — huup-huup — 
die Flucht auf dem Boden mit riesigen Spriingen und beim Laufen mit 
hoch erhobenem Schwanz fort und suchen im dichten Bodengestriipp 
und in halbhohen Baumen Deckung. Nur die Weibchen mit Jungen 
und halberwachsene Exemplare setzen bei dieser Art die Flucht durch 
die Baumkronen fort. 

Nach den in Assam gemachten Beobachtungen sind die Goldlanguren 
und die Schopflanguren im Gegensatz zum gewodhnlichen Languren 
ausschlieBlich Waldbewohner und verlassen die Baume nur im Morgen- 
grauen oder in der Dammerung, um eine Tranke am Flu8 aufzusuchen. 
Es werden stets die gleichen Wasserstellen benutzt. Stellen, an denen 
der Wald bis an den Flu8 heranreicht, werden bevorzugt oder solche, 
wo groBe Steine die Flucht erleichtern und Deckung bieten. In der 
Regenzeit verlaBt der Schopflangur fast niemals die Baume, er sauft 
das Regenwasser aus den Blattkelchen oder leckt die Regentropfen ab. 
Ob sich der Goldlangur wahrend dieser Zeit auch so verhalt, konnte 
nicht festgestellt werden. Zweimal konnte von einem Versteck aus 
100m Entfernung beobachtet werden, wie eine Horde Goldlanguren 
am Morgen (gegen 4.30 Uhr) von Stein zu Stein springend zur Tranke 
am Sankosh River kam. Wahrend einer Balgerei fielen zwei Gold- 
languren ins Wasser, das an dieser Stelle starke Str6mung hat und etwa 
1 m tief ist. Ohne Hast, ruhig wie gute Schwimmer erreichten sie das 
8—10 m entfernte Ufer. Bis dahin konnte niemals ein Langur schwim- 
mend beobachtet werden noch wurde diese Fahigkeit je erwiahnt. 
Auffallend haufig wurde weit entfernt von der Horde ein Mannchen mit 
3—4 Weibchen gesehen, die jede Anniherung anderer Hordenmitglieder 
wiitend abschtittelten, vermutlich handelte es sich um einzelne Familien. 

Wie alle Languren sind auch die Goldlanguren reine Vegetarier. 
Die Magen waren stets mit dickem ertinem Blattbrei, durchsetzt mit 
Fruchtkernen und Bliitenblattern, gefiillt. Am Futterplatz, besonders 
dort, wo Terminalia belerica und Terminalia crenulata wachst, deren 
Blatter tiber alles geschatzt werden, finden sich Goldlanguren und 
Rhesusaffen (Macaca mulata) eintrachtig nebeneinander. Schopf- 


languren hingegen konnten im Territorium der Goldlanguren nicht. 
festgestellt werden. 
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Das zur Untersuchung in Hamburg vorliegende Material umfaBt 
Fell und Schadel folgender Tiere: 


Tabelle 1 
Nr. | Fundort Datum KG KR Schw. Ohbr HE 
Schopflanguren 
8 160 g¢ | Garampani | 26.11.56| 14 700 1040 32 190 
S 190 3 Garo Hills Toul SOT 15 684 940 32 190 
Rongrengiri 
S 188 9° Garo Hills Telterany |) alte yiss 670 900 34 170 
Rongrengiri 
S 161 2} Garampani | 27.11.56] 10 650 800 35 170 
S 1892] Garo Hills [oe 57 9,5 | 590 780 30 180 
Rongrengiri 
Goldlanguren 
G 264 3 Raimona 25. 3.57 12 700 940 40 200 
Goalpara- 
Distrikt 
G 255 3 Jamduar WWE BST) 11 720 780 40 180 
Sankosh River 
G 240 ¢ Jamduar Zoac0 | LOM 640 820 40 180 
G 251 3 Jamduar By 3h, Sy) 10 660 840 40 200 
G 241 @ Jamduar Shek ial 9,5 610 710 40 160 
G 281 9° Raimona 9.4.57 — 559 805 — 165 


Alle MaBe und Gewichte sind am frisch erlegten Tier ermittelt. KG = Kérper- 
gewicht in kg; KR = Kopf-Rumpflange, gemessen von der Unterkante der Ober- 
lippe bis zum Sacrum einschlieBlich in mm; Schw. = Schwanzlinge, gemessen 
ventral in mm; Ohr = Ohrlange, median gemessen in mm; HF = HinterfuB, 
maximale Lange bis Calcaneus einschlieBlich in mm. 


Vergleicht man die Mae und Gewichte, so sind bei beiden Formen 
die Mannchen gré8er als die Weibchen, die Schopflanguren im Durch- 
schnitt etwas gréBer und schwerer als die Goldlanguren, doch tber- 
schneiden sich die Werte so weit, daB der Unterschied auch auf Zufall 
zurickgefiihrt werden kann und kaum zu bewerten ist. Beurteilt man 
das Alter der Tiere nach dem Grad der Zahnabnutzung und der Ver- 
schmelzung der Schadelnahte, so sind alle Tiere ausgewachsen; die 
Schopflanguren $ 160 und @ 161 sowie die Goldlanguren 3 264 und 
g 255 sehr alt (auch die Schadelbasisnahte samtlich verstrichen), der 
Goldlangur 3 251 hingegen etwas jiinger als die tibrigen Tiere. Nur bei 
ihm sind alle Nahte noch gut erkennbar. 

Wahrend die Fellférbung der fiinf Schopflanguren recht einheitlich 
ist (schwarz-graubrauner Riicken, rétlicher Bauch, Gesicht und FiiBe 


108 H. Ogpovussier und G. A. v. MAYDELL: 


schwarz, vgl. Pocock 1928), zeigen die Goldlanguren eine starkere 
Variation in der Ténung des Fells. Dieses ist am Riicken cremefarben- 
weiR, zum Schwanz hin zunehmend schmutzigweiB erscheinend. 


& 


Abb. 2. Der Goldlangur, Aufnahme G. A. v. MAYDELL 


Dieses Schmutzigweif kommt zustande durch das Auftreten schwarzer 
Pigmentringe an einigen Haarspitzen. Am Kopf und Nacken finden 
sich einzelne schwarze Haare eingestreut. Das dunkel pigmentierte, 
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fast unbehaarte Gesicht weist am Rande wenige kurze weiBe Haare 
auf. Die das Gesicht umrahmenden ersten langen Haare sind stets 
dunkel, der helle Backenbart ist sehr lang (vgl. Abb. 2). Die helle 
Bauchseite ist mehr mit einem roétlichen Farbton vermischt, der dem 
der Schopflanguren ahnelt. Die Intensitat dieser Tonung variiert stark: 
bei G281 und G264 sind besonders die Kehle und Brust bis zur Innen- 
flache der Vorderextremitat hin durchaus rétlich gefarbt (vgl. Kua- 
JURIA), wahrend bei den iibrigen Tieren, besonders 251 und 241, auch 


Tabelle 2. SchddelmaBe 


Hirn- Maximale Gesichts- 
x Basilar- schadel- Jochbogen- | schddel- 
Lange ‘lange basislinge breite breite 


Nr. | Hirn | Maximale 


Schopflanguren 
S $160 | 114 11,8 8,0 3,5 8,6 7,4) » 
S 3190 | 120 st a ee co $9} oS “ ve oor ake ma es 
S 2188 | 100 10,5 71 3,1 7,7 6,9 
S 9161 | 102} 101,0 | 10,4410.5 | 65$7,0 | 28431 | 78$7,7 | 63) 66 
S 2189 | 101 10,6 7.2 3,2 77 6,8 
Goldlanguren 
G g 264 | 100,5 11,2 7,9 3,6 8,7 7,4 
G $255 | 95 11 7,6 3,2 85 74 
Gawop as fo Fr0.67 ee) 7 er 3 | 39738 gar %* | gor 71 
G $251 | 100 11,0 7.3 3.1 8.1 7,0 
G 2241} 83 9,8 6,5 3,0 7,5 6,6 
G 2281 i Pe 10,5, 28 ot Os! Bt a0 oe eral G st Ge 


Basilarlange: gemessen vom Vorderrand des Foramen magnum—Vorderrand 
der Incisivenalveole; Hirnschadelbasis: gemessen vom Vorderrand des Foramen 
magnum—Spitze des Praisphenoids; Gesichtsschadelbreite: Aufenma8 in Hohe 
der Orbitamitte. 


diese Fellpartien cremeweiB8 mit nur einem rétlichen Schimmer er- 
scheinen. Ob diese Farbungsunterschiede auf die Herkunft aus ver- 
schiedenen Herden (Raimona, Jamduar) zuriickzufiihren sind, kann nicht 
mit Sicherheit gesagt werden. Auch die Stirke und Ausdehnung der 
Graufarbung an der AuBenseite-der Vorderextremitaéten wechseln. Am 
dunkelsten erscheint G 264, am hellsten G 241. Auch G 281, das be- 
ziglich der Kehlfaérbung als stark pigmentiert erschien, hat nur eine 
geringe Ausbildung des Graus. — Die hellsten Tiere sind damit die 
beiden Weibchen. Ob es sich um einen — geringfiigigen — Geschlechts- 
unterschied handelt, bleibt fraglich. 

Betrachtet man die Schddel der Schopflanguren, so fallt zunachst 
die ziemlich groBe Variationsbreite-in der Ausprégung der Kinzelmerk- 
male auf. (Fiir eine genaue Beschreibung der einzelnen Schadelknochen 
vel. G. OttvieR 1955.) Mehr als die MaBe (vel. Tabelle 2) es erkennen 
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lassen, zeigt sich das im Verlauf der einzelnen Linien. Es sei daher in 
Anlehnung an die Beurteilungsweisen des Schadels durch Kiarr hier 
mehr Wert gelegt auf die Formunterschiede. 

Bei der Bearbeitung werden die Schadel in den verschiedenen An- 
sichten photographiert und an Hand der Photos gezeichnet. Die Orien- 
tierung erfolgt nach der Frankfurter Horizontalen sowie nach der Hirn- 
schadelbasis. Um die durch die direkte Betrachtung erkannten Unter- 
schiede zu fixieren, werden die auf durchsichtigem Papier angefertigten 
Zeichnungen dann jeweils iibereinandergelegt. 

Am stirksten weichen die Schidel von $190 und S$ 160 vonein- 
ander ab. Wahrend beziiglich der KérpergroBe das g¢ 160 das 9190 


Abb. 3a u. b. Schopflangur. Profilansicht des Oberschiidels. (a S ¢ 160, b S 5 190) 


ubertrifft, ist dieses dem ¢ 160 in fast allen Schidelmafen tiberlegen. 
Wie die Profilansicht zeigt (Abb. 3), ist nicht nur die GréBe in Beziehung 
zum Korper eine unterschiedliche, sondern auch die Form eine ab- 
weichende. S160 hat einen kiirzeren Gesichtsschadel, die Nasalia 
springen in die Apertura pyriformis vor, wahrend sie sich bei S 190 
in den Rand der Offnung einschmiegen. Die Intermaxillaria strecken 
sich flacher nach vorn, was durch die unterschiedliche Stellung der 
Incisiven noch betont wird. Auch in der Ansicht von oben (Abb. 4) 
kommt die Verkiirzung des Schnauzenabschnittes gut zum Ausdruck 
und zeigt sich der Unterschied im Volumen der Hirnschadel. Dieses 
betragt bei S 190 6 cm? mehr als bei S 160. Wenn trotzdem die Tem- 
porallinien als Ansatzspuren der Kaumuskulatur hier einander starker 
genahert sind als bei dem kleineren Hirnschidel, so mu8 man auf eine 
kraftigere Kaumuskulatur bei diesem — den Nahtverhaltnissen der 
Schadelbasis und der Zahnabnutzung nach zu urteilen — jiingeren, an 
Korpergré8e kleineren Mannchen schlieBen. In der Ansicht von vorne 
(vgl. Abb. 5) wird der grdbere, gedrungenere Charakter des Gesichts- 
schaédels von $160 dadurch betont, daB g160 — trotz geringerer 
maximaler Jochbogenbreite — kleinere Orbitae und dickere Augen- 
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brauenwiilste aufweist. Auch die unterschiedliche Wolbung des Hirn- 
schadels kommt bei dieser Orientierung (Hirnschadelbasis horizontal) 


Abb. 4a u. b. Schopflangur. Ansicht des Schaédels von oben. (a S 3 160, b S 3g 190 


_gut zum Ausdruck. In der Basisansicht stort die Asymmetrie im Ver- 
lauf der Zahnreihe bei S 190 den Vergleich, im tibrigen treten nur die 
oben schon erwahnten Unterschiede auch hier hervor. — Die iibrigen 


Dr 


Abb. 5a u, b. Schopflangur. Ansicht des Schidels von vorne. (a S 3 160, b S ¢& 190) 


Schopflanguren (3 29) zeigen ebenfalls eine erhebliche Variation der 
Pragung. Auffallend ist die sehr schmale Nase und der schmale Zwi- 
schenkiefer bei dem alten 9S 161, wahrend § 189 eine abweichende 
Form der Apertura pyriformis aufweist (Abb. 6). Der Profilverlaut 
(Abb. 7) wird dadurch ebenso beeinfluBt wie durch das unterschiedliche 
Verhalten der Nasalia. Der Unterkiefer zeigt beim Vergleich der 
einzelnen Individuen nur geringfiigige Variationen in der Ausprégung, 
so daB er hier nicht weiter beriicksichtigt wird. 
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a Abb. 6 Abb. 7 b 


Abb. 6a u. b. Schopflangur. cde Variation der malice Er und der Form 
der Apertura pyriformis wie des Zwischenkiefers. (a S 2161, bS @Q 189) 


Abb. 7a u.b. Schopflangur. Unterschiede im Profil. (a S 2 161, b S. 9189) 


Abb. 8. Goldlangur G ¢ 264. Schadelprofil und von vorne 


Abb. 9 Abb. 10 
Abb. 9. Goldlangur G ¢ 264. Ansicht von oben 
Abb. 10. Rontgenprofil von —— 8 160 und ------ G 264 


Der Schédel des Goldlanguren (vgl. Abb. 8), der bisher noch nicht 
naiher untersucht wurde (Mafe s. Tabelle 2), zeigt eine weitgehende 
Ahnlichkeit mit dem Schadel des Schopflanguren, von dem er schwer 
zu unterscheiden ist. Kine etwas geringere Auspragung der Augenbrauen- 
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wiilste, die zur Mitte hin sanfter ver- 
laufen, und in der Ansicht von oben 
ein wenig gedrungener erscheinender 
Hirnschadel (vgl. Abb. 9) — der Kubik- 
zentimeter-Inhalt ist deutlich geringer 
(Du $3 S=117 cm?: Du 3 SG = 97 cm}; 
Du 229S=101cem?: Du 99G= 90,5 cm) 
als beim Schopflangur — sind Merkmale, 
die nur dem Geiibten beim Vergleich 
auffallen. Der Ubergang Hirnschidel — 
Gesichtsschadel ist beim Goldlangur 
steiler und ahnelt damit am meisten ppb: Tt Goldiangnr\< 264, 
ete etn ih OO! Ansicht von vorne 
Kin Vergleich der Réntgenaufnahmen! von S160 und G 264 be- 
statigt besonders die Unterschiede im Hirnvolumen, obwohl S 160 noch 
das geringere, G 264 das 


héchste Volumen der zu 
vergleichenden Mann- 
chen aufweist. Bringt — 
-man die sich deutlich 
abzeichnende Crista galli ‘ 
zur Deckung, so wolbt 
a b 


sich das Hinterhaupt bei 


S 160 weiter nach hinten Abb.12a u. b. Goldlangur. Individuelle Variation der 
Nahtverhaltnisse und der Form des Zwischenkiefers. 


(vgl. Abb. 10). Auch beim (a G 3251, b $281) 
Vergleich der Rontgen- 
aufsicht (Orientierung Palatinum horizontal) liegt das Foramen magnum 
zwar auf etwa gleicher Linie, es ragt jedoch das Hinterhaupt weiter 


dartiber hinaus. Die Sella turcica 
ist bei S 160 tiefer als bei G 264, 
doch kann man erfahrungsgemaB 
(vgl. OBousstER) dadurch nicht Se hg) 
auf die GréBe der Hypophyse ch ora 
selbst schlieBen. 

In der Ansicht von vorne eer ya 
(vgl. Abb. 11) weist die Apertura ; 

a 


pyeiiormis heim, Galdlanguren ae Abb. 13a u. b. Goldlangur, Unterschiede 
etwas breitere Form auf als bei im Profil. (a G -& 251. b G 9281) 
den meisten Schopflanguren und 

schlieBt sich der Pragung von S 189 an. Die Nahtverbindungen 
Maxillaria/Frontalia/Nasalia unterliegen, wie auch schon Pocock 
1934) — allerdings fir Presbytis hosei (S. 900) — betont, weit- 


1 Herrn Prof. Dr. E. Privot, Réntgeninstitut der Universitaétsklinik Eppen- 
dorf, sei fiir seine Hilfe auch hier gedankt. i 
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gehender individueller Variation. Man vergleiche nur G g 251 und 
G $ 264 (Abb. 12 u. 13). 

Auch sonst finden sich, wenn man die Variationsbreite der Aus- 
pragung einzelner Merkmale heranzieht, Ubereinstimmungen in beiden 
Gruppen, wie z. B. die Schmalheit der Nase und des Zwischenkiefers, 
auf die beim Schopflangur S 161 hingewiesen wurde, sich auch beim 
Goldlangur G 281 findet. Das bedeutet, daB es kein Merkmal gibt, 
das es gestattet, den Schidel des Goldlanguren eindeutig von dem des 
Schopflanguren zu unterscheiden, obwohl, wie das vorliegende Material 
es zeigt, eine Trennung des ,,Durchschnittstyps‘ fiir beide Formen 
sich anbahnt. Es ist daher zwar eine sehr nahe phylogenetische Ver- 
wandtschaft beider Formen anzunehmen, aber doch wohl berechtigt, 
von einer beginnenden Artentrennung zu sprechen. Ob man sie noch 
als Subspecies bezeichnen will oder die Form als eigene Art abtrennt, 
ist zum Teil eine Frage der Einstellung. Wir méchten diese Form als 
Subspecies ansehen und sie Presbytis pileatus geei bezeichnen. Wir 
finden damit fiir die Trachypithecus-Gruppe von Presbytis ein ahnliches 
Verhalten wie bei dem mit Presbytis verwandten afrikanischen Colobus 
badius. Hier konnte VERHEYEN an Hand eines allerdings sehr grofen 
Schadelmaterials kraniometrisch vier Subspecies unterscheiden, die 
durch geographische Isolation (VERHEYEN, S. 56) sich entwickelten, 
ohne da bei dieser Art in jedem Fall eine charakteristische Farbungs- 
abweichung des Fells, die abhangig sein kann von kleineren Biotop- 
unterschieden, vorliegt. 
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UBER LAMELLARE FEINSTRUKTUREN | 
BEI DEN SCHILLERSCHUPPEN DER SCHMETTERLINGE 
VOM URANIA- UND MORPHO-TYP 


Von 
W. Lippert und K. Gent. 
Mit 12 Textabbildungen 
(Hingegangen am 25. Februar 1958 ) 
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A. Einleitung 

Uber den sublichtmikroskopischen Feinbau der Schillerschuppen von 
Schmetterlingen wurden schon vor langerer Zeit auf Grund von licht- 
mikroskopischen Beobachtungen verschiedener Art Uberlegungen ange- 
stellt. Vor allem haben F. Strrerr durch reflektionsoptische und mikro- 
skopische Untersuchungen und Uberlegungen iiber Interferenzerschei- 
nungen an Lamellensdtzen, sowie W. J. Scumipr und der eine von uns 
durch polarisationsoptische Untersuchungen zur Kenntnis der Schuppen- 
struktur beigetragen. Wenn es auch damals nicht moglich war, Einzel- 
heiten tiber die lichtmikroskopisch nicht erkennbare Feinstruktur anzu- 
geben, so lieBen sich doch allgemeinere Feststellungen machen. Die 
Farben der Schillerschuppen sind nach diesen Uberlegungen hauptsiich- 
lich Interferenzfarben an aequidistant aufeinanderfolgenden diinnen 
Lamellen. Diese Gruppen von diinnen Schichten kénnen im wesent- 
lichen an zwei Stellen der Schuppen zu finden sein: Einmal kann die 
verdickte Unterseitenlamelle aus mehreren Schichten bestehen (z. B. bei 
den Schmetterlingen der Familie Uraniidae), oder aber die Leisten ent- 
halten lamellenartige Strukturen (bei den Morphiden). Auch die Nei- 
gung der Lamellenebenen gegen die Schuppenebene konnte bestimmt 
werden. 

Es schien uns interessant, mit Hilfe des Elektronenmikroskopes 
diese Vorstellungen nachzupriifen, und eventuelle Feinheiten festzu- 
stellen. Als Methodik eignet sich hierzu ausschlieBlich die Diinnschnitt- 
Technik. Da die diinnen Schichten im allgemeinen ungefahr parallel 
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zur Schuppenplatte verlaufen, tiberdecken sich die Schichten bei den 
iiblichen Durchstrahlungsaufnahmen, fiir die die Schuppen im allge- 
meinen gerade noch diinn genug sind, und auf stereoskopischen Bildern 
sind sie oft deswegen nicht erkennbar, weil die Schichten zu wenig 
charakteristisch strukturiert sind. Zur Herstellung der Schnitte wurden 
die Schuppen in Plexiglas eingebettet. Um die Schuppen schon bei der 
Einbettung so orientieren zu kénnen, daf sie sich in einer gewiinschten 
Richtung gut schneiden lassen, wurden leere Plexiglaszylinder in einer 
geeigneten Richtung gespalten. Auf die Spaltflache des einen Stiickes 
wurde eine geringe Menge von monomerem Methacrylat gegeben und 
die vorher ebenfalls mit monomerem Methacrylat getrankte Schuppe 
dort in die fiir das Schneiden geeignete Lage gebracht. Wir haben dann 
die beiden Plexiglasstiicke wieder aufeinandergelegt und in eine passende 
Gelatinekapsel gesteckt. Durch Polymerisieren des zwischen den beiden 
Stiicken befindlichen Methacrylats wurden die beiden Teile wieder zu 
einem Zylinder zusammengefiigt. Das Auffinden der Schuppe im Plexi- 
glas und das Herstellen der tiblichen Pyramide war erleichtert, wenn der 
Plexiglasblock in Glyzerin abgesucht und das gewissermaBen als Kitt- 
substanz dienende Plexiglas oder auch die Schuppe selbst angefarbt 
wurde. 
B. Der Urania-Typ 

Wir haben Schillerschuppen von zwei Uraniiden, namlich Urania 
ripheus CRAMER und Urania leilus L. untersucht. Die Farbskala der Diinn- 
blattfarben ist bei Urania ripheus besonders ausgedehnt. Sie reicht un- 
gefahr von Rot bis Blau. Auer den leicht erkennbaren, kraftig metal- 
lisch schillernden Schuppen gibt es auch schwacher schillernde in vielen 
Abstufungen. Um die Untersuchungen nicht zu umfangreich zu gestalten, 
haben wir uns ausschlieBlich auf die normalen, kraftig metallisch 
schillernden Schuppen griiner Farbe beschrankt. Ein Ubersichtsbild 
einer solehen Schuppe von U. ripheus ist in Abb. 1 wiedergegeben. Mit 
dem ,,Stiel** sitzt die Schuppe am Fliigel fest. Man sieht, da& der mit 
etwa 40 Leisten besetzte Schuppenkérper mit gréRerer Entfernung vom 
Stiel und auch zum Teil vom Rand absatzweise kontrastreicher, also 
dicker wird. Die ganze Schuppe ist etwa 60 breit und 200 wu lang, 
sie ist also um ungefahr die dargestellte Lange nach oben fortgesetzt zu 
denken. Der nicht gezeigte Teil bringt in bezug auf den Aufbau der 
Schuppe keine weiteren Besonderheiten; lediglich die Dicke nimmt etwa 
in dem gleichen MaBe zu, bis die Schuppe schlieBlich undurchstrahlbar 
wird. Kinen starker vergréBerten Ausschnitt aus einer solchen Schuppe 
zeigt das Stereopaar Abb. 2. Man erkennt jetzt deutlich, daB8 der 
Schuppenkorper stark punktiert ist. Diese Punkte erweisen sich be- 
sonders in den Schnitten als kleine Saéulen, die den Abstand zwischen 
den einzelnen Schichten konstant halten. Dies ist fiir die Entstehung 
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von Interferenzfarben notwendig. Da wir eine Stelle auf der Schuppe 


gewahlt haben, an der gerade Kontrasténderungen in der Schuppen- 
platte auftreten, gewinnt man 


bei stereoskopischer Betrach- 
tungsweise einen recht guten 
EKinblick in den Feinbau die- 
ser Schupppen. Deutlich sind 
die Saulen und damit andeu- 
tungsweise auch die einzelnen 
Schichten der Unterseiten- 
lamelle zu erkennen. Dariiber 
erhebt sich das System der 
Langs- und Querleisten. Die 
Schuppen von U. leilus zeigen, 
abgesehen von Einzelheiten, 
einen gleichen Aufbau. 

Die folgenden Abb. 3 und 4 
zeigen Teile von Schuppen 
von U. ripheus und U. leilus 
im Querschnitt. Die Schup- 
pen sind senkrecht zu den 
Leisten geschnitten. Man er- 
kennt den bei beiden Schmet- Abb. 1. Schillerschuppe von Urania ripheus. Es 


P i P sind bis zu 5 tibereinanderliegende Schichten 
terlingen gleichartigen Auf- aay 
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Abb. 2au. b. Stereo-Aufnahme eines Teiles einer Schillerschuppe von Urania ripheus. 
Es wird eine Stelle gezeigt, an der gerade eine Lamelle aufhért. Uber den Lamellen steht 
das System der Liings- und Querleisten. Vergr. etwa 4200fach 


pau der Schuppenplatte. Auf Abb. 3, die etwa ein Viertel des 


Schuppenquerschnittes zeigt, ist gut zu erkennen, daB die Zahl der 
8* 
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Schichten am Rand geringer ist. Man zahlt am linken Ende begin- 
nend 4Schichten zwischen der 1. und 2. Leiste, 5 zwischen der 
2. und 3. Leiste usw. In der Mitte des Schuppenquerschnittes sind 
7 Schichten vorhanden. Die entsprechende Abb. 4 von U. leilus zeigt 
bei starkerer VergroBerung einen Ausschnitt aus einem 5-schichtigen 
Bereich. Der Abstand der Schichten bleibt im wesentlichen konstant. 
Er liegt zwischen 0,11 und 0,15 4. Versucht man aus diesem Abstand 


Abb. 3. Teil eines Querschnittes durch eine Schillerschuppe von Urania ripheus. Zu sehen 
ist ungefihr 1/, des ganzen Querschnittes mit 4—7 Lamellen zwischen 9 Leisten, Die 
Leistenquerschnitte zeigen andeutungsweise eine knotige Struktur 


Abb. 4. Teil eines Querschnittes durch eine Schillerschuppe von Urania letlus 
Abb. 5. Teil eines Querschnitts durch eine Schuppe von Urania ripheus 


Abb. 6. Teil eines Querschnitts durch eine Schuppe von Humaeus minyas. Die Leisten 
sind an der Stelle, an der sie auf der oberen Lamelle aufsitzen, gespalten 


eine bevorzugt reflektierte Wellenlange von etwa 550 mu zu konstru- 
ieren, so zeigt sich, daf dies nur gelingt, wenn man von einer Inter- 
ferenz derjenigen Lichtstrahlen ausgeht, die jeweils nicht an der nachst- 
folgenden, sondern erst an der itibernachsten Schicht reflektiert werden. 
In Einklang damit ist die Beobachtung, daB an den Stellen, an denen 
nur 2 Schichten tibereinander liegen, praktisch keine Interferenzfarben 
zu beobachten sind. 


Der Aufbau der Schillerschuppen des gleichen Schmetterlings zeigt 
von Schuppe zu Schuppe kleinere Unterschiede, z. B. bezitiglich der 
Dicke der einzelnen Schichten der Unterseitenlamelle, aber auch beziig- 
lich der Leisten. Nach unseren Beobachtungen liegen Unterschiede 
zwischen den Unterseitenlamellen der beiden untersuchten Uraniiden 
innerhalb dieser Schwankungsbreite. Bei den Leistensystemen von 
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U. ripheus und U. leilus scheinen dagegen gewisse Verschiedenheiten 
zu bestehen. Ihre Diskussion wiirde aber den Rahmen dieser Arbeit 
uberschreiten. Erwahnt sei nur, da die ,,Knétchen“‘, die bei Schnitten 
dfter an den Leisten, besonders von U. ripheus (Abb. 5), zu sehen sind, 
die Spuren von eigenartigen, schrig laufenden Verstrebungen auf den 
Leisten darstellen. 

Schon aus den Untersuchungen von Sirrert geht hervor, daB die 
die Interferenzfarbe erzeugende Struktur der Schillerschuppen bei an- 
deren Schmetterlingen ahnlich gebaut sein kann wie bei den Uraniiden. 
Als Beispiel zeigen wir in Abb. 6 einen Schnitt durch eine Schiller- 
schuppe der Lycaenide Humaeus minyas HiBner, deren Schuppen- 
platte im Querschnitt wie diejenige der Uraniiden aussieht. Die Leisten 
dagegen zeigen auch im Querschnitt Abweichungen gegeniiber den 
Uraniidenleisten: sie stehen mit 2 FiBchen auf der obersten Lamelle. 


C. Der Morpho-Typ 

Aus den zahlreichen, meist einfarbig griin, blau oder violett schil- 
lernden Morphiden haben wir zu unseren Untersuchungen Morpho 
aega Hen. und zum Vergleich Morpho sulkowskyi Kotiar und Morpho 
menelaus L. ausgewahlt. 

Normale Aufnahmen von ganzen Schuppen oder deren Teilen mit 
senkrecht stehenden oder umgelegten Leisten findet man in den Arbeiten 
von GENTIL, ANDERSON u. RicHARDS, KINDER u. SUFFERT und LIPPERT 
u. GENTIL, so daB wir uns auf die Wiedergabe von Schnittaufnahmen 
beschrinken kénnen. Wahrend bei den eben zitierten Arbeiten auch 
zum Teil sog. ,,glasklare‘ Schillerschuppen gezeigt werden, sollen sich 
die folgenden Ausftihrungen ausschlieBlich mit den kraftigeren ,,eigent- 
lichen‘ Schillerschuppen befassen. 

Schnitte von Schuppen annahernd senkrecht zu den Leisten zeigen 
die Abb. 7 und 8 (Morpho aega Hen.), Abb. 9 (M. sulkowskyi) und 
Abb. 10 (M. menelaus). Man sieht unten auf den Bildern die im Ver- 
gleich zu den Uraniiden recht diinne Unterseitenlamelle, dariiber das 
Schuppenlumen mit den Trabekeln, das von der — nur gelegentlich 
erkennbaren — Oberseitenlamelle abgeschlossen wird. AnschlieBend 
folgen die uns hier speziell interessierenden Leisten. Ganz grob kann 
der Leistenquerschnitt zunaichst einmal als ,,Tannenbéumchen™ be- 
schrieben werden: Von einem mittleren Bereich, iiber den gleich noch 
einiges zu sagen sein wird, gehen nach beiden Seiten ungefahr je 10 Ebe- 
nen (Seitenlamellen) aus. Bei M. aega sind die Ebenen der beiden Seiten 
etwas nach unten gegeneinander geneigt. Wie aus den Abb. 7, 8, 9 
und 10 zu erkennen ist, ist der Aufbau der Schuppen bei den 3 Mor- 
_ phiden recht ahnlich. Hinige kleinere Unterschiede bestehen beziiglich 
der GréBe und Feinheit der Strukturen vor allem bei Trabekeln und 
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Leisten, jedoch soll hierauf in dieser Arbeit nicht naher eingegangen 
werden. Betrachtet man die mittleren Bereiche bei den ,,Tannen- 
baumchen“ einmal etwas naher, so fallt auf, daB diese Partie bei den 
einzelnen Baumchen recht verschieden sein kann, wahrend die ,,Aste“ 
bei der gleichen Schuppe meist einigerma8en gleichartig aussehen. Um 
einen besseren Einblick in den Aufbau dieser Mittelpartie zu bekommen, 
haben wir Schuppen schrag zu den Langsleisten geschnitten und zwar 


Abb. 7. Querschnitt durch einen Teil einer Schuppe von Morpho aega. ,,Tannenbéumchen‘*‘ 
mit beiderseits geneigten Asten (Seitenlamellen) 


Abb. 8. VergréBerter Ausschnitt aus Abb. 7 
Abb. 9. Querschnitt durch einen Teil einer Schuppe von Morpho sulkowskyi 


Abb. 10. Querschnitt durch einen Teil einer Schuppe von Morpho menelaus 


so, daB die Schnittebene senkrecht auf der Schuppenebene steht. Abb. 11 
zeigt einen solchen Schnitt durch eine Schuppe von M. aega. Der Winkel 
zwischen den Leisten und der Messerkante betrug etwa 20°. Die Mittel- 
partie nimmt hier einen relativ breiten Raum ein, sie zeigt periodische 
Strukturen. Man muB8 also annehmen, da8 der mittlere Bereich peri- 
odisch, etwas vereinfacht ausgedriickt, ,,dicker‘‘ und wieder ,,diinner‘‘ 
wird oder aber bei vielleicht gleicher Dicke wellig ausgebildet ist. 
Schneidet man unter solch flachem Winkel, wie in Abb. 11, so kann 
man sich vorstellen, da8 man den Mittelbereich an den verdickten 
Stellen auch dann anschneidet, wenn man sich nicht exakt in der geo- 
metrischen Mitte der Leiste befindet, wahrend man sich an daneben- 
liegenden Stellen wieder in dem freien Raum zwischen den Seiten- 
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lamellen befindet. Die aus dem gezeigten Schragschnitt zu folgernden 
Verdiinnungen und Verdickungen des Mittelteils lassen sich besonders 
gut erkennen, wenn annahernd parallel zur Schuppenebene geschnitten 
wird. Diese Schnitte sind aus verschiedenen Griinden relativ schwer 
herzustellen, und praktisch zeigen alle irgendwelche durch das Schneiden 
bedingte Artefakte. Da man trotzdem recht interessante Einblicke in 
den Bau der Schuppen erhdlt, sei in Abb. 12 ein solcher Schnitt gezeigt. 


ae 
Abb. 11 Abb. 12 


Abb. 11. Schnitt durch einen Teil einer Schuppe von Morpho aega. Die Schnittebene 
steht senkrecht auf der Schuppenebene, bildet aber mit den Liéngsleisten einen Winkel 
von etwa 20°. Breites, eigenartig strukturiertes Mittelteil der Leisten sichtbar 


Abb. 12. Schnitt durch eine Schuppe von Morpho aega. Die Schnittebene ist nur schwach 

gegen die Leistenebene geneigt (im Mittel etwa 20°). Deutlich zu unterscheiden sind: 

Unterseitenlamelle, Schuppenlumen mit Trabekeln, Oberseitenlamelle und das Gebiet 
der Leisten. Das Mittelgebiet der Leisten zeigt periodische Verdickungen 


Unten sieht man zunachst Teile der Unterseitenlamelle, die beim Schnei- 
den beschadigt wurde. Dann folgt die Region der Trabekeln. Es ist 
sehr gut zu erkennen, daB die Trabekeln in der Nahe der Oberseiten- 
lamelle kompakter werden. Uber der als schwache durchgehende Linie 
dargestellten Oberseitenlamelle stehen dann die Leisten. Sie sind beim 
Schneiden manchmal zerrissen und auch gegeniiber ihrer Ausgangslage 
zum Teil etwas verschoben. Trotzdem 1a8t sich einwandfrei erkennen, 
daB im Mittelteil der Leisten diinne und dicke Stellen periodisch wech- 
seln. Auch sieht man die einzelnen Seitenlamellen, die nacheinander 
geschnitten wurden. Zum besseren Verstandnis der Aufnahme sei noch 
erwahnt, daB die Schuppe offenbar nicht ganz eben war. Dies hat zur 
Folge, daB die Trabekel- und die Leistenregion nicht tiberall gleich breit 


erscheinen. 
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Zusammenfassung 


Durch elektronenmikroskopische Untersuchungen konnten die auf 
Grund lichtmikroskopischer Arbeiten geforderten Schichtstrukturen bei 
den Schillerschuppen der Uraniiden und Morphiden nachgewiesen und 
ihre Feinstruktur naher beschrieben werden. 
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EINZIGER WINKERKRABBE UCA TANGERI EYDOUX* 
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A. Einleitung 

Im Zuge der Bearbeitung ernahrungsphysiologischer, 6kologischer 
und ethologischer Fragen an indischen Winkerkrabben (R. ALTEVOGT 
1955—1957) stellte sich heraus, da tiber die einzige in Europa lebende 
Winkerkrabbe Uca tangeri Eypoux in dieser Hinsicht nur wenig Ver- 
gleichbares bekannt war. T.Monop (1923, 1933) und H. HEpicER 
(1933a, b) haben U. tangert im Freiland in West- und Nordwest- 
afrika studiert. Wahrend T. Monop der Sexualbiologie und dem Winken 
keine Aufmerksamkeit zugewandt zu haben scheint, kommt H. HepIcER 
nach sorgfaltigen Beobachtungen, die aber offenbar am Beginn oder 
Ende der eigentlichen Fortpflanzungszeit lagen, zu dem Schlu8, daB 
das Winken von U. tangeri im Dienste der Territorialdemarkation 
stehe. Wie die neueren Arbeiten von J. CRANE (1957) und R. ALTEVoGT 
gezeigt haben, ist fiir vergleichende Freilandstudien an Uca und Ver- 
wandten die kinematographische Registrierung unbedingt notwendig. 
Deshalb und auch, weil U. tangeri im europaischen Verbreitungsgebiet 
erstaunlicherweise im Freiland noch nicht bearbeitet worden war, schien 
eine etwas eingehendere Felduntersuchung an dieser einzigen euro- 
paischen Winkerkrabbe angezeigt. Dabei sollten die an indischen 
Uca- und Dotilla-Arten gewonnenen Kinsichten in den Mechanismus 


* Herrn Professor Dr. Dr. h.c. B. RenscH zum 60. Geburtstag gewidmet. 
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und die quantitative Seite der Nahrungsaufnahme auf U. tangeri aus- 
gedehnt, vor allem der Winktyp, das Balz- und das eventuell vor- 
handene Territorialverhalten erfaBt und mit Film und Photo registriert 


werden. 
B. Material und Methode 


U. tangeri, deren Hauptverbreitungsgebiet an der atlantischen 
Kiiste Mittel- und Nordafrikas liegt (T. Monop 1956), erreicht ihre 
nordliche Grenze im Gebiet der Algarve (Stidportugal). Von dort wurde 
sie zum ersten Male 1873 durch F. DE Brrro CaPELLO gemeldet. M. Bav- 
DOUIN (1906) beschrieb sie vom Golf von Cadiz, wo sie besonders ge- 
hauft in der Miindung des Guadalquivir und des Guadiana vorkam. 
M. Baupourn berichtete auch als erster tiber die Verwendung der 
Winkscheren von U. tangert als Schmuck an bestimmten Volkstrachten 
in Andalusien, hat aber offenbar selbst keine Freilandbeobachtungen 
tiber das Winken angestellt. Diese blieben H. HepicER (1933) vor- 
behalten, der die Krabbe aber in der terra typica bei Tanger nicht mehr 
finden konnte und meint, daB sie ,,est devenu rare dans |’Espagne 
méridionale et dans la Méditerranée en général‘ (S. 254). H. HepIGER 
traf erst weiter stidlich, an der Miindung des Oued Bou Regreg zwischen 
Rabat und Salé, auf die Krabbe. Weitere Meldungen tiber U. tangeri 
aus Europa befassen sich nur vom systematischen Standpunkt aus mit 
ihr, bringen aber kaum etwas iiber ihre Biologie, Okologie und Ethologie 
(Lit. bei E.-L. Bouvier 1940 und T. Monop 1956). 

Meine Freilandstudien umfaBten 14 Tage im September 1956 und 
3 Wochen im Mai—Juni 1957. Das Beobachtungsgebiet lag an der 
Miindung des Guadalquivir, oberhalb von Sanlucar de Barrameda, -bei 
Bonanza. Da wahrend des Herbstaufenthaltes auf den Uca-Banken 
keinerlei Winkaktivitat zu verzeichnen war, wurde ein erneuter Besuch 
des Gebietes notwendig, der wahrend der noch unbekannten Balz- 
saison erfolgen muBte. 

Hatten wir uns schon 1956 bei der Auswahl der giinstigsten Uca-Platze im 
wenig erschlossenen Kiistengebiet der beratenden Hilfe von Herrn Mauricio Gon- 
zales, Jerez de la Frontera, erfreuen diirfen, so wurde uns durch ihn und die Hilfe 
lokaler Fischer auch der Beginn der Winksaison am 13. 5.57 sofort gemeldet. 
Fiir diese und manche andere Hilfe méchte ich Herrn Gonzales herzlich danken. 
Das gilt auch fiir die Férderergesellschaft der Westfalischen Wilhelms-Universitat, 
die einen Reisekostenzuschuf8 gewahrte, und nicht zuletzt fiir Herrn Professor 
B. Rensch, der mich erneut fiir diese Zeit von den Semesterpflichten freistellte. 

Die Methoden blieben die gleichen, wie sie sich bei den Studien an 
indischen Strandkrabben bewahrt hatten, d.h. langfristiges Verfolgen 
von mit wasserfesten Farben markierten Tieren sowie Registrierung 
mit Film- und Photokamera. Wegen der auch bei U. tangeri sehr aus- 
gepragten Fluchtbereitschaft ist man dabei auf Feldstecher (8 x 30) 
angewiesen, und beim Filmen und Photographieren ungestorter Ver- 
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haltensweisen benétigt man Telelinsen. Ich benutzte die Leica M3 mit 
Telyt 20cm und Noflexar-SchnellschuBobjektiv 30cm und die Bolex 
H16 mit Teleoptik bis f=15cm. Das Aufnahmematerial waren 
Kodachrome und ADOX KB 17 und U 17. Die Fixierung gefangener 
Tiere erfolgte in tiblicher Weise in Formol und Alkohol. Die Abb. 1 und 2 
zeigen U. tangert im Biotop. 


Abb. 1 


Abb. 2 


Abb. 1 und 2. Ménnchen (oben) und Weibchen (unten) von Uca tangeri 
bei der Nahrungsaufnahme im Biotop 


Angesichts des von M. Srossicu (1878) erwahnten Vorkommens von 
U. coarctata M.E. auf der Adriainsel St. Andrea bei Hvar bzw. des aus 
der Bucht von Odessa gemeldeten Fundes der gleichen Art durch 
H. Minze-Epwarps (1852) scheint es ndtig, die oben fiir U. tangeri 
benutzte Bezeichnung ,,einzige europdische Winkerkrabbe“ zu recht- 
fertigen. Zum von M. Strossicu gemeldeten und von HANISCcH ge- 
machten Fund eines einzigen Exemplares von U. coarctata, deren Ver- 
breitungsgebiet im Pazifik liegt, ist wohl O. Pmsras (1918) Meinung 
beizupflichten, der sie fiir einen ,,mutmaBlichen Findling” halt. Higene 
Befragungen jugoslawischer Kollegen und Bewohner der Gebiete um 
Hvar (Lissa) und Suchaktionen bei einer Balkanreise 1957 verliefen 
ebenfalls negativ. Es diirfte sicher sein, daB es sich bei dem Stossich- 
schen Exemplar um eine kiinstlich verfrachtete indopazifische Krabbe 
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gehandelt hat, falls nicht eine Fundortverwechselung vorliegt, wie sie 
fiir die anderen europdischen coarctata-Meldungen anzunehmen ist. 
Zu den 2 33 und 2 29 mit dem Etikett ,,Odessa‘‘, NorpManw coll., 
im Pariser Museum meint T. Monop (1956), daB ,,il faut sans doute 
admettre une erreur de provenance (S. 404), und Herr Dr. M. Bacsscu, 
der Direktor der Ichthyo-Carcinologischen Abteilung des Museums 
, Grigore Antipa‘‘ in Bukarest, teilt mir mit, da8® ,,kein einziger Autor, 
sei er Russe, Rumane, Bulgare oder Tiirke, ein Exemplar von Uca im 
Schwarzen Meer gefunden hat, weder im siidlichen Teil, destoweniger 
in der Bucht von Odessa... In dieser Lage mu8 man endgiiltig diese Art 
aus dem Schwarzen Meer streichen, obwohl sie standig erwahnt ist in 
Gesamtarbeiten‘‘. Es scheint somit tiberhaupt fraglich, ob Uca-Arten 
im Mittelmeerbereich (noch) vorkommen. Auch an der stidspanischen 
Mittelmeerkiiste suchten wir 1956 vergeblich nach Winkerkrabben. 


C. Uca tangeri Eypoux 
I. Biotop, Hohlenbau und Siedlungsdichte 


Im Gegensatz etwa zu den indischen Uca-Arten marionis, annulipes 
und triangularis, die alle mehr oder weniger deutlich an bestimmte 


F Ache. 2 


Die von Uca tangeri in der Guadalquivirmiindung besiedelten Biotope mit den 
3 Zonen A, B und C. Weiteres im Text 


Biotop- und Untergrundtypen gebunden scheinen (R. ALTEVOGT 1957), 
besiedelt U. tangeri in Siidspanien Biotope verschiedenster Art und 
zeigt damit eine beachtliche dkologische Breite. Wir fanden sie auf 
den weichen Schlickbanken (A der Abb. 3) an der Fahrrinne ebenso wie 
auf dem ziihen Lehmboden am héheren Ufer (B), auf dem oft steinhart 
getrockneten Grund der landwiirts anschlieBenden Quellerwiesen (C) 


? 
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die nur gelegentlich iiberflutet werden, und schlieBlich sogar auf dem 
reinen Sandboden der Bank D (Abb. 4), der in 50—80cm Tiefe in 
lehmigen Schlick tibergeht. Es war auffillig, da® die kleinsten be- 
obachteten Uca-Exemplare (Carapax 21mm) sich auf dieser Sand- 
bank aufhielten, wihrend die gropten Individuen (grdBtes 3 28 x 21 mm, 


Abb. 4. Der vierte, von Uca tangeri besiedelte Biotop: reiner Sand. H6éhleneingiinge mit 
zahlreichen, abgelegten Mundkugeln 


eroBtes 2 32 x 26mm) am weitesten landeinwarts auf den Quellerwiesen 
wohnien. 

Die Bodentemperaturen an der Oberflache dieser Biotope betrugen 
auf reinem Sand maximal 48°C (25. 6.57, 13° Uhr), in 5cm Tiefe 
399 C. Das Wasser der nach Flutabzug stehenbleibenden Lagunen hatte 
an diesem heiBesten Tage unserer Beobachtungsperioden eine Tem- 
peratur von 30°C, und die Lufttemperatur (Schatten) auf der Sand- 
bank betrug 41°C. Die niedrigsten Temperaturen im Biotop, bei denen 
U. tangeri aktiv war, verzeichneten wir am 23. 6.57 um 13° Uhr mit 
einer Lufttemperatur von 22° C, einer Bodenoberflichentemperatur von 
27,5° C und einer Hohlentemperatur in 5 cm Tiefe von 25° C. An diesem 
besonders kalten Tage wirkten die Wink-, Kampf- und Kopulaaktionen 
, lustlos‘‘, verlangsamt und wie eingefroren, obwohl die Kolonie in den 
Tagen vorher schon maximales Winken gezeigt hatte. Demgegeniiber 
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Abb. 5 


Abb. 6 


Abb. 5. Héhlen von Uca tangeri mit Bauspuren auf Sandboden 
Abb. 6. Hoéhlen von Uca tangeri auf hartem Lehmboden der Quellerwiesen 


waren die entsprechenden Temperaturen im September 1956 deutlich 
hdher (Bodenoberflache 29,59 C, in 5 em Tiefe 26,59 C am 14. 9.56 um 
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13° Uhr, meistens aber noch um etwa 2—3° C hdher). Trotzdem gab es zu 
dieser Zeit kein Winken und kaum ein Kampfen mehr, was schon ein 
deutlicher Hinweis war, daB Winkaktionen zur Demarkation von Wohn- 
und Nahrungsaufnahmeterritorien nicht benétigt und benutzt wurden. Die 
Temperaturen der Schlick- und Quellerbiotope bewegten sich inner- 
halb der obengenannten Werte. 


Die pH-Werte des Wassers im Beobachtungsgebiet betrugen zu allen 
Zeiten pH =6,5, auf der Sandbank lagen sie zwischen 6,0 und 6,5, und 
auf dem Schlick- und Quellergebiet betrugen sie 6,5—7,0. 

Die Héhlen von U. tangeri fiihrten auf dem Sandboden (Abb. 5) 
meist steil und gerade nach unten — schrag verlaufende Gange wiirden 
bei dem lockeren Sand wohl einbrechen — und erreichten Tiefen von 
meist 30—50 cm, im Maximum 80cm. Stets wurden diese Héhlen vor 
Auflaufen der Flut mit einem von auf en herbeigeholten und innen 
zum Hohleneingang gezogenen Sandpfropfen verschlossen. Dieses 
unterblieb bei den meist schrag unter der Oberflaiche verlaufenden 
Hohlen im harten Lehmboden der Quellerwiesen, die durchweg tiefer, 
bis zu 100 cm, hinabfiihrten und ihre Entstehung offenbar einer sich 
iiber Tage und Wochen erstreckenden Bautatigkeit verdanken. Da 
nur besonders hohe Flutstaénde diese Wohngebiete erreichten, blieb 
das Ergebnis der taglichen Hohlenbauarbeiten vom Wasser unberiihrt, 
und es bildeten sich im hartgebackenen Lehmboden wahrhaft un- 
einnehmbare Hohlenanlagen, vor denen auch der nachgrabende Spaten 
der einheimischen Uca-Jager (dartiber unten auf 8. 143) kapitulieren 
muBte (Abb. 6). Im weicheren Schlick der regelmafBig tiberfluteten 
Gebiete sah man den iiblichen Hoéhlenbau und -verschluB, wie ich 
ihn etwa fiir U. marionis beschrieben habe (1955, 1957). Wie dort schon 
bemerkt, fanden sich auch hier haufig bauende Ucas, die den jeweils 
aus ihrer Héhle geholten Schlick- oder Sandballen in eine benachbarte 
Vertiefung legten und dabei oft den Héhleneingang des Nachbarn 
immer wieder verstopften. So kénnen manchmal kuppelartige Aufsdtze 
auf Héhleneingingen entstehen, die aber nicht vom Besitzer der Hohle 
stammen und die also nicht mit den kuppel- oder schornsteinartigen 
Hohlenaufbauten mancher amerikanischer Uca-Arten (J. CRANE 1941) 
in Verbindung zu bringen sind. Normalerweise aber wird das aus der 
Hohle geholte Material in einiger Entfernung (10—30 cm) abgelegt 
(Abb. 5). Zahlreiche Nachgrabungen und Ausmessungen von Héhlen 
auf Sand und Schlick zeigten, daB die Héhle um so tiefer und langer ist, 
je groBer der Durchmesser des Hoéhleneinganges ist. Die kleinsten 
héhlenbauenden Individuen (2 29) maBen 3 x 2mm, ihre Hohle war 
nur 6cm tief (Sand). Offensichtlich entwickelt sich die Héhlenbau- 
tatigkeit und -fertigkeit von diesen einfachen, senkrechten Hohlen in der 
Jugend bis zum elaboraten, auch schrag fiihrenden, langen Bau der 
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eroBten und altesten Individuen auf den Quellerwiesen. Auch fiir die 
verwandten Ocypode occidentalis und O. albicans gilt, daB die groBten 
Individuen am weitesten landwarts, also auf dem bautechnisch am 
schwersten zu bewaltigenden Substrat, wohnen (O. ScHusTER 1954, 
H.M. Perers 1955), das aber dafiir auch die dauerhaftesten Héhlen 
erlaubt. Dementsprechend war das Bild der Verteilung und Héufigkeit 
der Héhlen auf den Quellerwiesen recht konstant, wihrend es sich auf dem 
Schlick- und Sandbiotop von Tide zu Tide dnderie. So war auch die 
SeBhaftigkeit und Bindung einzelner Krabben an die individuelle Héhle 
am deutlichsten ausgepragt auf den Quellerwiesen, wo sie oft tiber Tage 
anhielt, auf den anderen Uca-Platzen aber meist nur von einer zur 
anderen Tide wahrte. Die maximale Siedlungsdichte betrug 42 Hohlen 
pro Quadratmeter und fand sich auf dem Schlickboden (A). Sie er- 
reicht damit fast das in Stidindien ermittelte Maximum von 49/m? fir 
eine Mischpopulation von U. triangularis und U. annulipes, liegt aber 
wesentlich niedriger als der Hoéchstwert fiir die viel kleinere Dotzlla 
(104/m?). Am wenigsten dicht besiedelt war die Sandbank (obwohl 
dort die kleinsten Individuen wohnten), dann folgten mit steigender 
Populationsdichte der Quellerbezirk und der weiche Schlick. 

Die am TideneinfluBgebiet deutliche Synchronisierung der Aktivitats- 
phasen von Uca-Arten mit dem Gezeiten- und Tag- und Nacht-Rhythmus 
(siehe die Arbeiten aus der Schule von F.A. Brown jr. u. Mitarb., 
auch J. CRANE und R. ALTEVoGT) war auch bei U. tangeri ausgepragt 
und fihrte zur friiher beschriebenen Aufeinanderfolge von Héhlenéffnen 
bei Flutabzug, Nahrungsaufnahme, Hoéhlenausbau, -neubau oder 
-neuerwerb durch Kampf, stimulierendem Kampfen, Winken, even- 
tuellem Winkerfolg mit Kopulation, erneuter Nahrungsaufnahme und 
HohlenverschluB bei auflaufender Flut. Dieser Stundenplan aber galt 
nicht fiir die Bewohner der nicht regelmaSig vom Hochwasser erreichten 
Quellerwiesen. Diese scheinen sich ausschlieBlich dem Tag-Nacht- 
Rhythmus angepaBt zu haben und zeigten normalerweise, wenn nicht 
ausnahmsweise schlechtes Wetter das meist sonnige Klima unterbrach, 
die obige Aktivitatsfolge iiber den Tag statt tiber die Ebbezeit verteilt. 
Allerdings verbrachten diese Individuen den heifesten Teil des Tages 
oft in ihren Héhlen. Diese blieben hier fast stets unverschlossen, und 
man konnte deutlich verfolgen, wie die Zahl der unverschlossen bleiben- 
den, aber bewohnten Hohlen stieg, je weiter man sich von den bei jeder 
Tide tiberfluteten Gebieten entfernte. Das wirft die Frage auf, ob das 
VerschlieBen der Héhlen bei auflaufender Flut notig ist oder nur einen 
Schutz gegen eventuell mit der Flut kommende Feinde darstellt. 
Wie 1957 mitgeteilt, enthielten die indischen Uca-Héhlen einen Luft- 
vorrat, der bei zu friih gedffneten Héhlen in das noch auf ihnen 
stehende Wasser in Blasen entweicht. Solche Luftblasen sahen wir auch bei 
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den tangeri-Hohlen auf Sand und weichem Schlick. Vielleicht hilft dieses 
Luftvolumen mit, die Héhle im weichen Substrat vor dem Kollabieren 
bei Flutauflauf zu bewahren, so daB die Krabbe stets ihren Atemwasser- 
kreislauf bzw. ihre Atmung aufrechterhalten kann, was bei allseitig 
sie umgebendem Schlick oder Sand kaum méglich ware. AuBerdem 
erhalt die Krabbe mit Luftblase und Verschlu8pfropfen in der Héhle 
sich stets die atmungsphysiologische Situation, die sie auch beim ober- 
irdischen Aufenthalt umgibt und zu der sie als ,,Landkrabbe“ so hervor- 
ragend evoluiert ist: das Grenzgebiet Wasser-Luft. Da8 neben diesen 
Gesichtspunkten noch der relative Reichtum an Sauerstoff in der 
Luftblase im Vergleich zu dem im Wasservolumen der Hohle eine 
-ginstige Rolle spielen diirfte, bedarf keiner Betonung. Jedenfalls 
diirfte die Heranfiihrung geniigender Mengen sauerstoffhaltigen Atem- 
_ wassers in einer schlick- und sandgefiillten Héhle in den bei Uca tiblichen 
Wohntiefen schwierig, wenn nicht gar unméglich sein (vgl. auch die 
ahnlichen Uberlegungen von S.A. Grrnacn 1958, S. 707ff.). Diese 
Schwierigkeiten bestehen nicht bei den Héhlen im festen Substrat, 
die materialmaBig stabil genug sind, eine Uberflutung ohne Kolla- 
bieren auszuhalten. Dementsprechend ist es verstandlich, daB die 
tangeri-Individuen auf den Quellerwiesen ihre Hohlen fast nie ver- 
schlossen. In ihnen kann ein Atemwasserkreislauf wohl immer auf- 
rechterhalten werden, und aufSerdem verlaufen viele von ihnen in 
bestimmten Teilen schrag zur Oberfliche, so da8 Luftvolumina auch 
ohne VerschluBpfropfen in ihnen erhalten bleiben, wenn die gelegent- 
liche Flut auflauft. 

Da der steinhart getrocknete Boden auf den Quellerwiesen von den 
FreBscheren wohl nicht bewaltigt werden konnte und ihm auBerdem 
das zur Sortierung des Nahrschlickes nétige bzw. giinstige Wasser 
fehlte, wanderten viele Krabben zu den feuchteren Schlickgebieten in 
Wassernihe, falls nicht die eigenen Quellergebiete von den gelegent- 
lichen Hochfluten tiberschwemmt worden waren. Nach Riickkehr von 
solchen Erndhrungsziigen, die einzelne, markierte Krabben oft tiber 
50m von ihrer Héhle wegfiihrten,.gab es oft Kampfe um die Héhlen, 
deren Besitz so haufig wechselte. Solche Wanderziige zu gunstigen 
Nahrungsgebieten beobachteten wir auch bei indischen Uca-Arten, 
wo sie ékologisch unmotiviert schienen, weil das neue Gebiet sich nicht 
von dem verlassenen unterschied und sogar meist im Austausch von 
anderen Individuen derselben Art besetzt wurde. Hier dagegen leuchtete 
die Notwendigkeit solcher Wanderungen ein. Ihre Durchfiihrung er- 
fordert wohl wirksame Orientierungsmechanismen, die eine Riickkehr 
in die Ausgangsgebiete erméglichen. Es liegt nahe, hierfiir die bei 
vielen Tieren bekanntgewordene Orientierung nach Polarisations- 
mustern des Himmelslichtes oder nach dem Sonnenstand anzunehmen. 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 9 
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Umfassende Untersuchungen hierzu stehen bei Uca und Verwandten 
noch aus, doch zeigten erste eigene Verfrachtungsversuche mit U. 
tangeri eine bemerkenswerte Beibehaltung der Laufrichtung in bezug 
auf den Sonnenstand selbst bei starker Behinderung durch Boden- 
hindernisse und bei weit landwarts durchgefihrten Verfrachtungen 
(Naheres s. unten S. 143). 

Die Nahrungsaufnahme verlauft nach den bei indischen Uca-Arten 
beschriebenen Prinzipien. Auch bei U. tangeri ist die Vorliebe des 
Fressens am oder im seichten Wasser deutlich, und entsprechend liegt 
die Hauptphase der Nahrungsaufnahme gleich nach Flutabzug. Die 
quantitative Seite der Nahrstoffgewinnung aus dem Bodenschlick oder 
Sand beleuchten die folgenden Zahlen, die nach dem 1957 angegebenen 
Verfahren gewonnen wurden. 


Tabelle 


Stickstoffgehalt von Béden vor und nach Sortierung durch die Mundwerkzeuge 
von Uca tangeri auf verschiedenem Substrat. Werte auf 1g Trockengewicht be- 
zogen. Durchschnitt von je 6 Proben 


entspricht 
gewonnener 
EiweiBmenge 


Knt- 
nommen 


Vor 
Sortierung 


In = °/, des 
Bodenart Mundpille N-Angebotes 


mg N mg N mg N 


Schlick aby. 
Sand) ses eg 


Aus 6kologischer Sicht mag auf die relativ geringen Stickstoff- bzw. 
EiweiBgehalte des Schlickes der Guadalquivirmiindung hingewiesen 
werden, die bei weitem unterhalb eines etwa fiir tropischen Mangrove- 
schlick typischen Spiegels liegen (Schlick im U. marionis-Biotop bei 
Bombay enthielt 1955 39,2 mg N/g Trockengewicht). Damit ist die 
vergleichsweise schwierigere ernahrungsphysiologische Situation von 
U. tangeri in unseren europiischen Biotopen gekennzeichnet, die wohl 
vornehmlich auch durch den bei U. tangeri sehr gut ausgebildeten Seih- 
und Reusenapparat der léffelf6rmigen Haare auf den 2. Maxillipeden 
gemeistert wird (Abb. 7). Form und Zahl dieser Werkzeuge stellen 
U. tangeri in die Nahe der in dieser Hinsicht am besten ausgeriisteten 
Uca-Arten (vgl. die Abb. 2 und 3 bei J. Crane 1941). Die Zahl der 
l6ffelférmigen Haare betragt bei tangeri-Exemplaren von kleiner bis 
sehr kleiner K6rpergréBe (Carapax etwa 2 <x 1,5 mm) etwa 60, bei den 
groBten Individuen (32 x 16 mm) 500—600 auf jedem 2. Maxillipeden. 


IT, K6rperfarben, Drohen und Kampf 


Die aus der Entfernung ihrer Fluchtdistanz, d.h. aus etwa 10—15m 
Abstand, betrachteten Krabben wirken meist unscheinbar erdfarben, 
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was oft durch einen auf Carapax und Gehbeinen kurze Zeit nach dem 
Auftauchen festgetrockneten Schlicktiberzug bedingt ist. Auch frisch 
gefangene Tiere nehmen rasch graubraune Farbung an. Bei genauerer 
Betrachtung der ungestérten Tiere im Freiland durch Feldstecher oder 
Teleoptik erkennt man aber, daf U. tangeri mit zu den farbenprachtig- 
sten Uca-Arten gehért, ; 2 a 
so daB hier eine Mit- 2 
teilung der in die Ost- 
wald-Farbnormen  ein- 
geordneten K6rperfar- 
ben lohnenswert  er- 
scheint, zumal Muse- 
ums- und Sammlungs- 
exemplare dem Betrach- 
ter fast stets ausge- 
bleicht prasentiert wer- 
den. Tangeri-Weibchen 
zeigten im September 
1956 hellgriine (Ost- 
WALD ic 21), manchmal 
auch gelblichgriine(ia 22) 
Augenstiele, weinrote 
Orbitalgruben (nec 7), 
weinroten bis dunkelvio- 
letten Carapaxriicken 
(pe8—pe 10), der an den 
Seitenrandern manch- 
mal tiirkisfarben einge- 
faBt war (ne 19), dun- 


kelgoldgelbe Scheren Abb. 7. Loffelf6rmige Haare auf dem medianen Rand 
und Scherenbeine (na 2) des rechten Merus des 2. Maxillipeden einer Uca tangeri 
: _ von 2 x 1,5mm CarapaxgroéBe. Bei gréBeren Exemplaren 
und eine ebenso gefarb- betriigt die Zahl der Loffel bis zu 600 


te Ventralseite, auf der 

das Abdomen oft von einem Jeuchtend-zinnoberroten Feld (pa 5) um- 
geben war, das sich bis in die Ansadtze der Gehbeine erstreckte. Die 
Gehbeine selbst waren dunkelgoldgelb mit Weinrot gesprenkelt (na 2 
mit ne 7). Zur selben Zeit waren die Augenstiele der Mannchen ebenfalls 
hellgriin, die Scheren dunkelgoldgelb bis schmutziggelbweiB und der 
iibrige Kérper homogen weinrot mit hellgrauen Sprenkeln auf dem 
Carapaxriicken. Am Gelenkansatz der Winkschere sah man gelegentlich 
einen leuchtend lachsfarbenen Ring. Nur sehr wenige, kleinere Mann- 
chen besaBen zu dieser Zeit eine von der Spitze der Winkschere aus- 
gehende, weifliche Aufhellung, die sich nach bisherigen Erfahrungen 
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immer dann einstellt, wenn das Tier wink- und paarungslustig wird. 
Wie schon oben bemerkt, gab es aber im Herbst kein Winken und 
Kopulieren mehr, so da8B diese einzelnen Mannchen wohl die letzten 
Ausliufer der vorhergegangenen Balzsaison waren. In der im folgenden 
Jahre 1957 dann ermittelten Balz- und Fortpflanzungssaison, die etwa 
Mitte Mai begann, waren die Farben der Weibchen fast unverandert, 
wenn auch eine allgemeine Tendenz zu erdfarbeneren, unauffalligeren 
Ténen auffiel. Bei den Mannchen trat jetzt das uns schon von indischen 
Uca-Arten her bekannte Aufhellen von Carapax und besonders Wink- 
schere ein, so daB bei maximal winkenden Individuen die Schere leuch- 
tendwei8 und der Carapaxriicken hellgrau waren. 

Dieses Verschwinden des urspriinglichen Farbenreichtums durch Auf- 
hellung bei der Balz — die artspezifischen Farbungsmuster haben offen- 
bar keinerlei Effekt bei der Balz und Partnerwahl (Farbungsversuche 
an indischen Uca-Arten, R. ALtEvoet 1957) — trat beim Drohen und 
Kampfen nicht notwendigerweise auf. Gedroht wird bei der Annahe- 
rung von Artgenossen beiderlei Geschlechts in den Phasen der Nahrungs- 
aufnahme und des Héhlenbaues, nur gegen die Mannchen in der Wink- 
und Kopulationsphase. Die Drohgeste gleicht der von U. marionis, 
annulipes und triangularis, ist also das parallel zur Bodenoberflaiche 
erfolgende, schlagbereite Abspreizen der leicht gedffneten Winkschere. 
Die nachste Steigerung sind der Schlag und bei erfolglosem Schlagen 
das Einhaken der Schere in die des Gegners und der Beginn des 1957 
beschriebenen und abgebildeten Schiebe- und Hebelkampfes (Abb. 40 
bei R. AtrEvoer 1957). Auffallige Besonderheiten des tangeri-Drohens 
und -Kampfes sind das Drohen mit in den Erdboden gestemmter 
Scherenspitze, so da die Winkschere um diesen festen Drehpunkt mit 
um so groéBerem Effekt als Hebel beim folgenden Schiebekampf ein- 
gesetzt werden kann, und oft minutenlange Schiebekimpfe, bei denen 
die Partner die nicht eingehakten Scheren mit den AuSenseiten gegen- 
einander pressen und auf den Zehenspitzen stehend sich wegzuschieben 
suchen. Falls in der Héhlenbauphase vor auflaufender Flut ein Art- 
genosse eine fremde Hohle zu besetzen trachtet, lauft der Besitzer auf 
den Hindringling zu, wobei er die Winkschere bereits mit der Spitze 
abwarts gerichtet halt, bereit, sie im nachsten Augenblick in den Boden 
zu stemmen zum Schiebekampf der eben beschriebenen Art. Bei diesem 
meist frontal auf den Gegner vorgetragenen Kampfangebot steht die 
Winkschere also fast senkrecht zur Erdoberfliche mit der Spitze nach 
abwarts. Soll ein von riick- oder seitwarts hinten kommender Gegner 
von der besetzt gehaltenen Hohle oder dem gerade angewinkten Weibchen 
abgedrangt werden, so wird die Winkschere weit seitwairts neben den 
Kérper abgespreizt und als wirkliche Abschirmung benutzt. Gegen 
Feinde, die gréRer sind als Artgenossen, wird mit der offen nach oben 
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gereckten Winkschere gedroht. Dieser Drohtyp ist deutlich verschieden 
von dem innerartlichen, und man sollte diesen Unterschied bei den 
Ableitungsversuchen des Winkens aus ,,der‘‘ Drohgebirde wohl be- 
achten. Aus dem intraspezifischen Drohen kann man das Winken 
wohl kaum ableiten. Am ehesten scheint ein iibertriebenes Schreiten 
und ein betontes Stolzieren als Ausgangsbasis der Winkgeste in Frage 
zu kommen, was sich mit der phylogenetischen Herkunft der Scheren- 
beine von Schreitbeinen und den bei vielen rezenten Arthropo- 
denarten des Crustaceenniveaus verbreiteten ,,Paraden‘‘ vor dem 
weiblichen Geschlechtspartner am ehesten vereinbaren laBt (ver- 
gleichende Betrachtung einiger winkender Krebs- und Spinnentiere 
bei R. AtrEvoet 1957, S. 79—87, s. auch R. Braun 1958). Gestiitzt 
wird dieser Herleitungsversuch auch durch die Tatsache, daB bei einigen 
Uca-Arten die vorderen Gehbeine (1—3) bewegungsphysiologisch mit in die 
Wink-, aber nie in die Drohgeste einbezogen sind. Das ist z.B. bei 
U. annulipes ganz deutlich. Dariiber hinaus spricht auch das Fehlen 
des Winkens bei Weibchen, die durchaus eine Drohgebarde und einen 
Kampfkomment besitzen (s. Abb. 12 bei R. Atrmvoer 1955), gegen 
einen phylogenetischen Zusammenhang von Drohen und Winken. 

Der Kampf der Mannchen ist der gleiche wie etwa bei U. marionis, 
so daB auf dessen friither gegebene Schilderung und Abbildung verwiesen 
werden kann (Abb. 40 bei R. AttEVoeT 1957). 


III. Winken, Winkeffekt und Kopulation 


Unsere friiheren Studien an indischen Winkerkrabben ergaben zwei 
deutlich verschiedene Typen des Winkens und Winkeffektes. Bei 
U. marionis erfolgt das Heben und Senken der Winkschere hauptsachlich 
vor dem Korper, bei U. annulipes (und triangularis) wird auch ein 
seitlich vom Korper gelegener Raum bestrichen, indem die Winkschere 
weit nach seitlich auswarts gereckt wird. Bei U. marionis erfolgt die 
Begattung nach Winken und Verfolgungslauf des g hinter dem @ her 
oberirdisch, bei U. annulipes folgt das 2 dem winkenden in die Hoéhle 
des Mannchens zur unterirdischen Copula. Seltene Ausnahmen in Form 
von oberirdischen Vergewaltigungsversuchen durchbrechen diese generell 
giiltige Regel. Inzwischen haben sich diese beiden Typen von Winken 
und Winkeffekt durch ausgedehnte Untersuchungen von J. CRANE (1957) 
an mehr als 50 Uca-Arten von Karachi tiber den Indopazifik bis zur 
atlantischen Westkiiste als die beiden Standardtypen fir alle bislang 
studierten Uca-Arten erwiesen. Man kann sie mit einiger Sicherheit den 
beiden systematisch umschreibbaren Uca-Gruppen der ,,Schmal- 
stirnigen‘‘ (marionis-Typ) und ,,Breitstirnigen“ (annulipes-Typ) zu- 
ordnen. R. Borr (1954) hat an einer Uca-Kollektion von Mittelamerika 
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die Gattung Uca s. str. (,,GroBe Tiere von meist mehr als 30 mm Cephalo- 
thoraxbreite — die Stirn an der Basis schmaler als distal und von 
spatelformiger Gestalt‘) und die neue Untergattung Minuca (,,Mittel- 
groke bis kleine Tiere von weniger als 25 mm Cephalothoraxbreite. . . 
die Stirn ragt flach gerundet vor und ist an der Basis breiter als distal“) 
systematisch zu fixieren versucht, doch unterstreicht er selbst schon 
die bei Uca-Arten stark ausgepragte ,,Variabilitat und geringe Auf- 
falligkeit der Merkmale, so da8 die Bestimmungstabelle nur als Vor- 
orientierung zu empfehlen ist“ (S. 161). J. Crane (1957) betont, daB 
es eine , series of intermediate species distributed in other parts of the 
world’ gibt, die in diese von R. Borr vorgeschlagene Einteilung in 
Uca und Minuca nicht hineinpassen. Auch U. tangeri gehort durchaus 
zu den ,,groBen‘‘ Uca-Arten, deren Cephalothoraxbreite tiber 30 mm 
hinausgeht (das Pariser Museum zeigt z.B. ein 3 von 37,5 mm Breite 
und 72mm Scherenlinge; meine Mae s. oben S. 127), miBte also 
gem4B der Bottschen Diagnose wegen ihrer KérpergréBe zu Uca s. str. 
gezahlt werden, waihrend sie andererseits ihrer breiten Stirnform nach 
unter die Minuca im Sinne von Bort fallen wiirde. Wegen dieser 
Diskrepanzen wird in der vorliegenden Arbeit an der alten, wenn auch 
systematisch ebenfalls noch unbefriedigenden Ausdrucksweise der 
, breit-“* und ,,schmalstirnigen’’ Ucas festgehalten. Das ist auch von 
der Verhaltensweise her berechtigt, denn Winktyp und Winkeffekt 
stellen U. tangert zur Breitstirngruppe. 

Hatte schon das Fehlen des Winkens in der Herbstperiode 1956 
angedeutet, da die Winkgebarde auch bei U. tangert kaum zum Terri- 
torial- und Aggressivverhalten zu zahlen ist, so zeigte sich ihre aus- 
schlieBlich sexualbiologische Funktion in der Friihsommerperiode 1957 
geradezu auffallig. Stets wenn sich eins der recht vagilen Weibchen 
uber die Uca-Banke bewegte, stimulierte sein Anblick die Mannchen 
zu intensiven und in der Frequenz deutlich gesteigerten Winkaktionen. 
Das Winken liéuft auch bei optisch véllig isolierten Ménnchen spontan 
ab, aber die einzelnen Winkakte folgen dann langsamer aufeinander, 
wobei alle 2 sec etwa ein Winkakt ausgefiihrt wird. Diese Zeitangabe 
stimmt mit der von H. Hepicer fiir U. tangeri genannten iiberein, 
doch ist sie keineswegs artspezifisch, da viele Uca-Arten (vgl. schon 
B. Scuwartz und §.R. Sart 1915, J. Crane und R. Aurevoer) in 
ihrer spontanen Winkaktivitat eine Winkfrequenz dieser GréSen- 
ordnung erkennen lassen. Artspezifisch sind der Winktyp und die zeit- 
lichen und réumlichen Komponenten der Winkgebirde, wie sie die Film- 
analyse ergibt. 

Bei U. tangeri gibt es zwei deutlich verschiedene Winktypen, die auch 
bei maximaler Balzerregung noch als solche unterschieden bleiben. 
Es handelt sich also dabei nicht um die von anderen Uca-Arten bekannt- 
gewordenen Verschiedenartigkeiten des Winkens in Abhangigkeit vom 
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. Balzerregungsniveau. Bei beiden 
Typen steht die Krabbe hoch 
aufgereckt auf den Zehenspitzen, 
in dieser Position verharrt sie 
auch zwischen den einzelnen 
Winkakten, die nun bei beiden 
Typen verschieden ablaufen. 
Beim ersten Typ (Abb. 8) wer- 
den die Beingelenke vor Beginn 
der Scherenbewegung rasch ein- 
geknickt, so da der Korper an 
den Boden gedriickt wird. Die 
Scheren befinden sich dabei in 
Ruhelage angewinkelt vor den 
Mundwerkzeugen des _ Tieres. 
Dann wird unter ploétzlichem 
Hochreifen des Kérpers ‘durch 
Durchdriicken der , Beingelenke 
die Winkschere seitlich nach 
vorn und weit nach auBen be- 
wegt, von wo sie eine Art Kegel- 
mantel beschreibt und nach 
oben-innen gefiihrt wird, so daB 
sie tiber die Mediane vor dem 
Korper wieder zur Ruhelage zu- 
ruckkehrt. Die kleine Schere 
macht diese Bewegungen syn- 
chron und in ganz entsprechen- 
der Weise mit. Hine Beteiligung 
der Gehbeine haben wir auch 
beim erfolgreichen, d.h. vom 
Weibchen ,,erhérten‘* Winken 
nur selten gesehen. Dieser Wink- 
typ entspricht also in etwa dem 
,, lateral wave‘ der Breitstirnigen 
im Sinne von J.CRANE (1957). 
-Der kiurzeste Zeitabstand der 
Winkakte dieses Typs betrug 
nach Filmszenen °/, sec, derWink- 
akt selbst (d.h. Scheren auf-ab) 
wahrt bei maximaler Balz */,, sec. 


Abb. 8. Einer der beiden Winktypen 
yon Uca tangeri: DasLateralwinken 
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Auch beim zweiten Winktyp sieht man, wie die auf den Zehenspitzen 
stehende Krabbe sich rasch an den Boden duckt, wobei die zuvor schon 
hochgereckten beiden Scheren vor dem Kérper nach unten gefiihrt 
werden. Sofort werden sie dann beim Durchdriicken der Gehbein- 
gelenke wieder mit hochgerissen, aber nicht nach seitlich aufen und 
oben abgewinkelt. Sie bewegen sich also in der Ebene vor dem Korper, 
und diese Winkbewegung steht mehr dem Craneschen ,,vertical wave” 
der schmalstirnigen Uca-Arten nahe, von dem sie sich unterscheidet, 
indem zwischen den einzelnen Winkakten die beiden Scheren dauernd 
hochgereckt bleiben. Das auf den Zehenspitzen stehende bzw. einher- 
laufende Tier halt also gewissermafen in Winkstimmung dauernd die 
Arme hoch und reift sie bei jedem Winkakt unter Beinknicksen vor 
dem Ko6rper abwarts. Hier ist das Verschwindenlassen der weifen 
Scheren im Sinne eines visuellen ,,Aus‘‘-Effektes besonders deutlich. 
Die schnellste Folge bei diesem Winktyp betrug 1°%/,, sec, der einzelne 
Winkakt (also Scheren auf-ab) wahrt °/,, sec. Winkartige Bewegungen 
der Gehbeine gibt es bei diesem Typ nicht. Anscheinend waren beide 
Winkarten im Beobachtungsgebiet gleich haufig. 

Eine weitere Besonderheit beim Winken von U. tangeri besteht in 
einem raschen Wirbel kurzwegiger Vibrationen der Winkschere gegen 
den Boden bei vor dem Kérper angewinkeltem Zustand. Dieser ,,Trom- 
melwirbel*‘ erfolgte meist bei maximal winkenden Tieren als Unter- 
brechung zweier Winkakte und bei Anwesenheit eines nahen Weibchens. 
Dabei knicken die vorher gestreckten Gehbeine ein. Eine mégliche 
sexualbiologische Funktion kénnte darin bestehen, die schon durch die 
visuellen Reize der Winkbewegungen aktivierte Folgeleistungs- und 
Paarungsstimmung des Weibchens auch noch tiber den Vibrationssinn 
zu steigern. Daf der Erschiitterungssinn bei terrikolen Dekapoden im 
allgemeinen und bei den Ocypodiden im besonderen sehr leistungsfahig 
sein diirfte, geht aus den elektrophysiologischen Versuchen von W. BURKE 
(1954) an Carcinus maenas und den orientierenden Befunden von 
R, Aurevoer (1957) an Uca marionis, U. annulipes und Ocypode cerat- 
ophthalma hervor. Auch feldbiologisch ist diese Tatsache immer wieder 
aufgefallen (vgl. auch S. 143 der vorliegenden Arbeit). Die Frequenz 
dieses Trommelwirbels von U. tangeri liegt bei 5—7 Hz, seine Dauer 
bei 1—2 sec. Offenbar gibt es bei einer Reihe pazifischer und westatlan- 
tischer Uca-Arten dem Trommelwirbel vergleichbare Verhaltens- 
elemente, die von J. CRANE (1941) bei U. satitanta als Bewegungen der 
Manus und Chelae ,,uwp and down against the ground three or four times 
with extreme rapidity‘ beschrieben und spiter als ,,rapping‘ auch bei 
U. batuenta, cumulanta, deichmanni, inaequalis, pugilator und speciosa 
(alles ,,breitstirnige‘‘ Arten) gefunden wurden (1957). 

Die Tatsache, da bei U. tangeri die beiden beschriebenen Winktypen 
ausgepragt sind, wahrend bei den meist sympatrisch lebenden Uca- 
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Arten des Indopazifiks und Westatlantiks der jeweilige Winktyp streng 
artspezifisch ist, so daB die Arten sogar im Feld daran unterschieden 
werden kénnen, 1é8t sich am besten aus evolutionistischer Sicht ver- 
stehen. Das Winken ist ohne Frage ein Merkmal mit positivem Selek- 
tionswert und wird als solches durch Auslese besonders an den Stellen 
mit starkem Konkurrenzdruck zu strengerer und héherer Differen- 
zierung getrieben werden. Solche Stellen sind aber die Biotope mit 
mehreren sympatrischen Arten, wo die Herausbildung und Erhaltung 
isolierender Merkmale, wie sie auch die Winkgebarden darstellen, not- 
wendig ist. U. tanger ist aber als einzige Uca-Art in ihrem europaischen 
Verbreitungsgebiet einem solchen Selektionsdruck nicht ausgesetzt und 
hat keine Moglichkeit, artfremde Verbindungen einzugehen, so daf der 
Winktyp gewissermafen noch ungezwungen und zweigleisig sein kann. 
Ahnliche Verhiltnisse finden sich bei sym- und allopatrischen Vogel- 
arten, deren bunteres oder unscheinbareres Gefieder einen gleichen 
Faktor mit sexualbiologisch positivem Selektionswert darstellt und 
dementsprechend bei sympatrischen Arten meist differenzierter, auf- 
falliger und artspezifischer ist als bei allopatrischen (vgl. z. B.C. G. SIBLEY 
1957. Allgemeines iiber dieses Problem bei B. Renscu 1954, S. 13ff.). 

Der Effekt der beiden beschriebenen Winktypen besteht im erfolg- 
reichen Falle in der Folgeleistung des Weibchens, das dem Mannchen 
zur unterirdischen Kopula in dessen Hohle folgt. Oft sieht man Schein- 
folgeleistungen, bei denen das Weibchen nur kurz in die Héhle des 
Mannchens einfahrt oder im wahrsten Sinne des Wortes mit nur einem 
Auge hineinschaut und dann weitergeht. In solchen Fallen kommt 
nach kurzer Wartezeit das Mannchen wieder aus seiner Hohle 
und winkt formlich ,,verzweifelt*‘ hinter dem sich entfernenden Weib- 
chen her. Erstaunlich ist immer wieder das krasse Mifverhaltnis von 
Balzaufwand und -erfolg der einzelnen Mannchen, denn oft kann man 
markierte Mannchen tagelang alle Stadien des Balzwinkens bis zum 
Einfahren in die Hohle durchlaufen sehen, ohne da ein Weibchen 
ihnen Folge leistet. Nur sehr selten kommen oberirdische Vergewalti- 
gungsversuche vor. Wir sahen drei und filmten eine, und nur einmal 
fiihrte ein solcher Versuch auch zur oberirdischen Kopula, die sich in 
nichts von der fiir U. marionis und annulipes beschriebenen unter- 
schied (Abb. 43—45 bei R. Atrevoer 1957). Bemerkenswert war 
allerdings bei allen dreien ein ausgiebiger Gebrauch auch der Winkschere 
zum Ergreifen, Umdrehen oder gar Herauszerren des Weibchens aus 
seinem Hohleneingang. Ein solcher ist mit Ausnahme von U. marionis 
(R. ALTEvoerT 1955) fiir die iibrigen bislang gesehenen Uca-Kopulationen 
von den Autoren ausdriicklich verneint worden (J. CRANE 1941). Der 
1953 bei U. marionis konstatierte und 1957 bei U. tangert auch filmisch 
belegte Gebrauch der Winkschere bei den Kopulationsvorstadien la Bt 
dieses von der Evolution so spezialisierte ehemalige Greiforgan etwas 
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weniger der urspriinglichen Funktion entfremdet erscheinen, als es 
im Licht mancher stammesgeschichtlichen Betrachtungen der Fall ist. 
DaB die noch erhaltene Greiffunktion gerade bei U. marionis und U. 
tangeri festzustellen ist, steht in gutem Einklang mit dem primitiven 
Winktyp und Kopulaverhalten von U. marionis und der offenbar noch 
nicht zu den selektionistischen Endstufen vorgetriebenen Differen- 
zierung bei U. tangeri, die sich auch in den noch vorhandenen zwei 
Winktypen ausdriickt. C. Darwrys Vermutung jedenfalls, daB der 
groBen Schere ,,hauptsdchlichster Nutzen indessen wahrscheinlich darin 
besteht, das Weibchen zu ergreifen und festzuhalten™ (1871, S. 297), 
trifft also (fiir U. tangeri und U. marionis) in gréBerem Umfange zu, 


Abb. 9. Winken mit normal gro®er (links) und regenerierender, noch kleiner Schere (rechts) 
bei Uca tangeri 


als ihm bisher zugebilligt wurde. Unter diesem Aspekt verliert auch 
die Meldung von T. StupER (1883) tiber U. tangeri, daB ,,die groBe 
Schere vom Mannchen unter anderem dazu gebraucht wird, die Wiirmer, 
welche sich zur Zeit der Ebbe tief in die Erde zuriickziehen, aus ihren 
Léchern hervorzuholen* (8. 14), etwas von der Unwahrscheinlichkeit, die 
ihr z.B. T. Monon (1956) beilegt. Wenn wir auch nicht glauben kénnen, 
daB dieses ,,Hervorholen von Wiirmern‘: mit der groBen Schere sozu- 
sagen zur Verhaltensnorm von U. tangeri gehért, so mu man ihr doch 
die Méglichkeit hierfiir zuschreiben, denn wir sahen wiederholt, wie die 
Krabbe langliche Fruchtstiicke (Bananen, Apfel) mit Hilfe der groBen 
Schere handhabte, wahrend die kleine FreBschere Stiickchen davon 
abschaufelte, und wie sie schlieBlich solche Friichte mit der groBen Schere 
in die Héhle zog. Man darf also auch U. tangeri nicht als nur mikrophag 
ansprechen (vgl. T. Monop 1956, S. 404). 

Die schon seit M. Baupoutrn (1906) bekannte Angewohnheit der 
Andalusier, die Winkscheren zu sammeln, deren Trager aber wieder 
laufen zu lassen, damit die Scheren fiir die nachste ,,Ernte“ regeneriert 
werden, lieferte auch in unserem Beobachtungsgebiet zahlreiche Scheren- 
regenerate verschiedenster Stadien (Abb. 9). Da frisch ihrer Wink- 
schere beraubte Mannchen die die Winkgebarde begleitenden Bewegungen 
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der kleinen Schere und der Beingelenke in unveraindertem Ablauf 
weiter durchfiihren, ist es nicht verwunderlich, daB solche Ménn- 
chen thr oft erst nur winziges Scherenregenerat in normaler Weise 
zum Anwinken des Geschlechtspartners gebrauchen und offenbar auch in 
gleicher Weise von kopulabereiten Weibchen erhért werden. Das deutet 
auch fir U. tangeri auf die experimentell an indischen Uca-Arten unter- 
suchte Unwichtigkeit der Scherenform und — oberhalb einer gewissen 
GréBe — Scherenmase fiir die Folgeleistung hin. Auch die Farbe spielt 
keine Rolle, was wir mit roten, gelben, blauen und griinen Scheren- 
anfarbungen (Plaka-Farben von Giinther Wagner, Hannover) bei 
U. tangeri ebenfalls noch einmal iiberpriiften. Vélliges Fehlen der 
Winkschere oder ihr Verdecktsein in gewissen Stellungen zum Wink- 
partner la8t winklustige tangeri-Mannchen oft in echtes, sich steigerndes 
Balzwinken zu diesem Tier hin ausbrechen, ist also das kennzeichnende 
Merkmal eines Weibchens. Kinige Versuche bestitigten dieses: 

a) Durch diinne Faden an den Boden fixierte Mannchen ohne Wink- 
schere lésen bei balzlustigen Mannchen echtes Balzwinken aus. 

b) Durch Hinzufigen einer Winkschere, die man in halbwegs normaler 
Position vor das gefesselte, scherenlose Mannchen legt, wird das Balz- 
winken gestoppt, und der eben noch winklustige Testpartner versucht, 
mit dem jetzt scheinbar scherenbesitzenden Mannchen den iblichen 
Hakel- und Hebelkampf zu beginnen. Da ein echtes Inserieren in die 
tote Schere nicht méglich ist, wird diese schlieBlich durch Schieben und 
Schlagen ,,bekaémpft‘‘, wobei tote Winkschere und scherenloses Mann- 
chen wieder getrennt werden und der Versuch in den Zustand a) zuriick- 
kehrt, d.h. das Balzwinken zum scherenlosen Mannchen setzt wieder ein. 

Da in obiger Weise gefesselte Weibchen ebenfalls intensives Balz- 
winken auslésen, bedarf keiner Erwihnung, doch vor solchen gefesselten 
Weibchen steigerten sich die Balzaktionen bis zum In-die-Hoéhle-Fahren, 
was vor scherenlosen Mannchen allerdings nie geschah. Weibchen unter 
3mm Carapaxbreite wurden nicht angewinkt. 

Da die Winkgebarde also auch ohne das entscheidende Organ 
Winkschere und in volliger Isolierung ablauft, darf man sie als echte 
Instinktbewegung ansprechen.- Das spontan ablaufende Winken mit 
langsamen Winkfolgen etwa alle 2sec ist dabei gewissermafen die 
Ruheaktivitat, die durch das negative Kriterium ,,Fehlen der Winkschere 
bei geniigend groBem Artgenossen“ zur vollen Intensitat ausgelést wird. 
Es ist nicht verwunderlich, daB bei den sensiblen und mit so hoch- 
wertigen Gesichts- und Erschiitterungsrezeptoren ausgestatteten Ocypo- 
diden die einzelnen Ablaufe oft rasch und geradezu hektisch ineinander 
iibergehen oder miteinander abwechseln (Winken mit Fressen oder 
Scherenputzen, Kampfen mit Winken usw.). Hinmal sahen wir sogar, 
- wie ein Mannchen kurz vor der Immissio, also schon in Kopulastellung, 


142 Rupour ALTEVOGT: 


vom Carapax des umfaBten Weibchens Schlickpartikeln ablas, also 
Kopulation und Nahrungsaufnahme sich mischten. Solche stets nur 
kurzfristigen Unterbrechungen der gemaB der tidalen Phasenaktivitat 
normalen Tatigkeiten sind von allen intensiv beobachtenden Uca- 
Bearbeitern festgestellt worden, und H.R.S. Gorpon (1955) hat sie als 
displacement activities‘‘ angesprochen, womit zwar eine gingige Be- 
zeichnung, aber keine Erklirung gewonnen ist. J. CRANE (1957) meint 
solchen ,,Uberspriingen“ vielleicht eine mit dem stammesgeschichtlichen 
Niveau des Balzablaufes steigende Haufigkeit zugestehen zu konnen. 


IV. EinfluB des Scherenerntens, Feindverhalten und Orientierung 
im Biotop 

Die hohe sinnesphysiologische Leistungsfahigkeit von Uca zeigt sich 
auch im sehr differenzierten Verhalten von U. tangeri gegeniiber 
den biologischen Feinden. Zu diesen zihlen im Beobachtungsgebiet 
besonders die vom gegeniiberliegenden Ufer der vogelreichen Coto de 
Ofiana einfliegenden Reiherarten (vor allem Seidenreiher und Fisch- 
reiher), Brachvégel und der Mensch. Wenn auch die Winkschere von 
U. tangeri nicht mehr als Trachtenornament benutzt zu werden scheint, 
so ist sie als Leckerbissen noch durchaus begehrt und wird z.B. auf 
einigen lokalen Markten als ,,bocas‘‘ gehandelt. (Etymologisch ist dabei 
die Bedeutung dieser Bezeichnung nicht ganz klar zu eruieren; ich 
erhielt von gebildeteren Bewohnern sowohl die Erklirung, daB die 
Schere wie ein ,.Mund“ [boca] aussehe, wie auch, da8 der Name der 
Krebse sich von ihrem bevorzugten Vorkommen in der Miindung des 
Flusses ableite.) Da man die Tiere nach Entfernung der Winkschere 
wieder freili8t, um auf ihnen eine neue Scherenernte heranwachsen 
zu lassen, werden die Mannchen wohl im Laufe ihres Lebens mehrere 
Male dieser Prozedur unterzogen. Der Erfolg ist einerseits ein auf- 
falliges Fehlen groBer bzw. groBscheriger Minnchen — die weitaus 
groéBten Individuen unseres Beobachtungsgutes waren Weibchen, 
wahrend normalerweise das Umgekehrte die Regel ist — und anderer- 
seits eine ausgeprigte Scheu vor dem Menschen, die man hier wohl 
z.T. auf die individuellen schlechten Erfahrungen im Sinne von Lern- 
vorgangen zuriickfiihren darf. Es fallt jedenfalls auf, daB nach einem 
durch Menschen ausgelésten Alarm die Weibchen nach rund 4/, min 
wieder aus den Héhlen hervorkommen, die kleinen Mannchen nach rund 
1 min, wihrend die gréBten Mannchen erst nach 5—15 min wieder an 
der Oberfliche erscheinen. Bemerkenswert ist auch die Differenzie- 
rungsfihigkeit von U. tangeri (dieses Gebietes ?) fiir die verschiedenen 
Alarmausléser. Wahrend aufrecht gehende Menschen auf 15—10 m die 
Flucht in die Héhlen auslésen, ist dies bei Eseln und Kihen, die haufig 
dieses Gebiet durchschreiten, keineswegs der Fall. Vom Esel aus kann 
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man sich U. tangeri leichter auf weniger als 10 m nahern als zu FuB. Die 
visuelle Differenzierung des méglichen Feindes scheint also gegentiber 
den wohl iiber den Vibrationssinn laufenden Alarmsignalen zuriick- 
zutreten oder ganz auszufallen. Vielleicht ist der alltaglich auftretende 
Erschiitterungsreiz durch den Gang von Eseln und Kiihen so als sicher 
ungefahrlich erkannt worden. Weniger haufige Erschiitterungen aber 
lésen noch sofortigen Alarm aus: so etwa die der sehr seltenen Last- 
kraftwagen auf der etwa 200—300m entfernten LandstraBe nach 
Bonanza (ftir die Ucas unsichtbar). Visuell wirksame Alarmursachen 
sind gréBere Végel (etwa von ReihergréBe) unter etwa 10 m Flughéhe. 
Verschiedene Strandlauferarten und Schwalben bedingen keinen Alarm, 
auch wenn sie extrem niedrig tiber die Uca-Bank hinwegfliegen. 

Da unter diesen Umstanden ein Fang von geniigend groBen U. tangeri 
mit der bloBen Hand fast unméglich und ein Nachgraben im Schlick 
und Sand wenig erfolgreich ist, bedienen sich die Spanier folgender 
Fangmethode: Um die besetzte, méglichst groBe Uca-Hohle legt man 
einen 3—5 cm hohen Hisen- oder Holzreifen von gentigendem Durch- 
messer, an dem ein rund 20 m langer Faden befestigt ist, der in der Hand 
des Fangers endet. Wenn nach einigem Warten in gebiihrender Ent- 
fernung der Bewohner der Hohle sich hervorwagt, wird er durch einen 
plétzlichen Ruck am Faden aus seiner Orientierung zum Hohleneingang 
gerissen und vom rasch herbeieilenden Fanger ergriffen. 

Diese Orientierung zum Hohleneingang ist normalerweise so gut, 
daB das Tier sicher — auch ohne direkte Sichtverbindung zur Hohle — 
wieder auf ihn zulauft. Bei U. annulipes erfolgte das auch noch, nachdem 
wir eine 1 x 1m grofe Polarisationsfolie in etwa 15 cm Hoéhe iiber die 
Hoéhlenumgebung gelegt hatten und diese systematisch drehten, so da8 
eventuelle Polarisationsmuster sich dndern muf8ten. Eine damals 
erwartete Orientierung nach polarisiertem Himmelslicht war also zu- 
mindest im Nahorientierungsbereich um die Hohle nicht nachweisbar 
(R. AutEvoet 1955, unver6ffentlicht). Ob sie fir gréRere Strecken 
giiltig ist, steht noch aus. 

DaB aber U. tangeri iiber gréBere Strecken einmal eingeschlagene 
Laufrichtungen beibehalten kann, zeigte sich in einigen Versetzwngs- 
versuchen, die wirim September 1956 durchfiihrten. Wir verfrachteten 
zunichst 12 mittelgroBe Individuen tiber 20—400 m weite Strecken 
landwarts von ihrem Fangort und lieBen sie sofort wieder frei. Dabei 
liefen 9 dieser Tiere in praktisch geradlinigem Kurs auf das Ufer zu, 
obwohl dieses bei den Entfernungen tiber 40 m durch einen rund 2m 
hohen Sandwall mit Yucca-Bestand und dahinter gelegenem Pinien- 
wald verdeckt war. Erstaunlich war, da8 die Tiere sich in ihrer Richtung 
durch aufrecht und nicht einmal besonders ruhig stehende Menschen 
nicht stéren lieBen. Auch der erwahnte Erdwall wurde iiberquert, 
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wobei beim Erklimmen besonders steiler Béschungsstellen die groBe 
Schere hangabwarts gerichtet als Stiitze gegen Zuriickgleiten benutzt 
wurde. Im besten Falle legten die Tiere bei diesen Riickwanderungen 
iiber oft sehr lockeren und staubtrockenen Sand in 10 min 80 m zuriick. 
Zur Zeit dieser Auflassung am 16. 9.56 um 154° Uhr stand die Sonne, 
bezogen auf die Richtung zum Strand, etwa 45° links voraus. Kine 
Wiederholung des gleichen Versuches mit 6 anderen Individuen am 
nachsten Tag um 16#° Uhr, also bei etwa gleichem Sonnenstand in bezug 
auf die Strandrichtung, zeigte, daB 5 Tiere Kurs zum Strand liefen, 
wahrend ein Tier sich eingrub.. Drei von den 5 richtungstiichtigen ver- 
brachten die Nacht in einem adaquaten Behalter und wurden am 
nachsten Morgen um 10*° Uhr, als die Sonne also 180° strandabgewandt 
stand, in 80m Entfernung vom Strand ausgesetzt. Alle 3 Individuen 
(2 $3, 1 9) liefen strandabgewandt und landeinwarts, aber mehr oder 
weniger in Richtung auf die Sonne. Verfrachtungen von weiteren 
6 Krebsen um 2 km fluBaufwarts entlang der LandstraBe Sanlucar de 
Barrameda-Bonanza und dariiber hinaus beeintrachtigten deren Kurs 
nicht, soweit zwischen Fang und Freilassung keine zu lange Zeit ver- 
strich. Nach Verfrachtungen um 130 km nordwarts entlang der StraBe 
Jerez de la Frontera-Sevilla mittels Kraftwagen und Freilassung um 
17 Uhr auf einem abgeernteten Acker zeigten 4 Tiere noch deutlich 
gerichtete Laufe, die bei 2 Jd und 1 2 auf die Sonne zu zeigten, bei 
einem weiteren 2 um etwa 90° rechts von der Sonnenrichtung abwichen. 
Diese Tiere waren am Abend vorher etwa zwischen 16 bis 18 Uhr bei 
Bonanza gefangen worden und hatten von insgesamt 10 Individuen den 
sehr hei&en Transport tiberlebt. Zum Zeitpunkt ihrer Gefangennahme 
hatte also die Sonne in Richtung Strand gestanden, und der Kurs auf 
die Sonne war zugleich auch ,,richtig‘‘ fiir den Kurs auf den Strand. 
Fast alle Tiere liefen abwechselnd mit der linken wie auch der rechten 
K6rperseite voran, ohne dabei die eingeschlagene Richtung zu andern. 
Weitere Versetzungsversuche waren uns aus auBeren Griinden nicht 
moglich, und von definitiven Aussagen iiber ,,die‘‘ Orientierung von 
U. tangeri sind wir noch weit entfernt. Immerhin waren die Beibe- 
haltung der Laufrichtung und deren Orientierung in bezug auf die Sonne 
so auffallig, daB wir diese Versuche mitteilen zu diirfen glaubten, wobei 
wir in diesem Zusammenhang noch einmal auf das Fehlschlagen unserer 


Versuche mit polarisiertem Licht bei U. annulipes im Freiland hinweisen 
mochten. 


Zusammenfassung 


1. Die Arbeit berichtet iiber Felduntersuchungen zur Okologie und 
Ethologie der einzigen europaischen Winkerkrabbe Uca tangeri Eypoux 
in der Miindung des Guadalquivir (Stidspanien). Biologische und 
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dkologische Faktoren werden beriicksichtigt (tierigohe Feinde und Ein- 
fluB des Scherenerntens durch den Menschen; Biotopdaten). 


2. Die Vorginge bei der Nahrungsaufnahme aus dem Sand- und 
Schlickboden werden quantitativ erfa8t. Der tangeri-Boden ist nahr- 
stoffarmer als etwa der der tropischen Arten marionis, triangularis und 
annulipes, wird aber durch gut ausgebildete Nahrungsaufnahme- 
werkzeuge fiir U. tangeri erschlieBbar. 


3. Die kinematographische Analyse des Winkens erfaBt die zeitlichen 
und réumlichen Komponenten dieser Instinktbewegung, die auch bei 
volliger Isolierung des Einzeltieres spontan ablauft. U. tangeri besitzt 
zwei Winktypen, die einmal dem ,,lateral wave‘ (J. CRANE 1957), zum 
anderen mehr dem ,,vertical wave‘‘ nahe stehen. Diese Tatsache wird 
phylogenetisch-selektionistisch verstanden und ist bei sympatrischen 
Uca-Arten nicht in dem MafBe realisiert. 


4. Das Winken wird aus vergleichender Sicht und anhand friiherer 
Untersuchungen an vier weiteren winkenden Dekapodenarten aus einem 
paradierenden Schreiten hergeleitet und hat wohl mit der Drohgeste 
_ nichts zu tun. 

5. Das Winken ist auch bei U. tangeri reine Balz, hat aber keine 
Territorialfunktion. Es fiihrt im Erfolgsfalle zur Folgeleistung durch 
das Weibchen, das dem Mannchen in seine Hohle folgt, wo die Kopulation 
unterirdisch stattfindet. Oberirdische Vergewaltigungen sind selten, 
wurden aber beobachtet. Die Wink- und Fortpflanzungsperiode von 
U. tangeri im europaischen Gebiet wahrt von Mai bis etwa August. 


6. Erste Verfrachtungsversuche bis zu 130 km zeigten eine aus- 
gepragte Beibehaltung bestimmter Laufrichtungen bei U. tangeri, die 
eine Orientierung im Biotop nach dem Sonnenstand vermuten lassen. 
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A. Einleitung 

Der Kokonbau der Lepidopteren war besonders in den letzten Jahren 
wiederholt Gegenstand eingehender physiologischer und ethologischer 
Untersuchungen. Dabei wurden meist Tiere verwendet, die sich leicht 
zuchten lieBen und die infolge ihrer KérpergréBe gute experimentelle 
Moéglichkeiten boten, z.B. Tineola biselliella HUM. (TrrscnaK 1922), 
Ephestia kuehniella Z. (Hasz 1924), Dictyoploca japonica (Yaci 1926), 
Galleria mellonella L., Bombyx mori (PrepHo 1950, WrEDBRAUCK 1955) 
und Platysamia cecropia (VAN DER KiooT u. WILLIAMS 1953). 
- Uber die Entstehung der Puppengespinste der meisten anderen 
Schmetterlingsraupen sind wir bis heute nur duBerst liickenhaft unter- 
richtet. So gibt es unter den ,,Microlepidopteren“ zahlreiche Arten, die 
sehr kompliziert und zierlich gebaute Kokons herstellen, z. B. die kuba- 
nischen, mittel- und siidamerikanischen Arten der Gattung T'richostibas 
(Hyponomeutidae; Buscx 1910; Franz 1955 u.a.), Plutella maculipennis 
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Curt. (ebenfalls Hyponomeutidae), Acrolepia assectella Z. (Acrolepi- 
idae), die Arten der Gattung Bucculatrix (Gracilariidae; Lyonrt 1832; 


A 5 8 


a D G 
Abb. lau. b. Schematische Darstellung des Puppenkokons von Cemiostoma susinella. avon 
oben gesehen, b von der Seite. Kd Kokondach; 4K Au®Benkokon; JK Innenkokon (in 1b 
weggelassen); Sp Spalten im Innen- und AuBenkokon; F' lockeres filzartiges Gespinst; 
Ri verstirkte Randleisten; Bfl Bodenfliiche; A, B,C, D die vier Seiten (Sektoren) des 
Kokondaches; S, S, die Symmetriebenen des Kokons; x Aufhingung des AuBenkokons am 

Dach 


SORHAGEN 1886; SLINGERLAND u. FLETCHER 1903; MITTERBERGER 1916, 
JAcKH 1955), Lyonetia clerkella L. (Lyonetiidae; KEMNER 1926, BERG im 
Druck) und die Cemiostomiden Cemiostoma scitella Z.(StMONETTA 1945), 
Leucoptera (Cemiostoma) caffeina Wasus. (= L. daricella Mnyr.) und 
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Leucopiera coffeella Gurr. (FIEDLER 1950). — Eine ausfiihrliche ver- 
haltensanalytische Studie tiber den Kokonbau dieser Tiere scheint aber 
bis heute noch zu fehlen. Zur SchlieBung dieser Liicke soll vorliegende 
Arbeit beitragen. 


Cemiostoma susinella HS. (= Leucoptera sinuella Rrv.) tritt in der 
Umgebung von Mainz sehr haufig auf (2—3 Generationen). Die Larven 
minieren gesellig, oft dicht gedraingt in Blattern von Populus nigra, 
und P. tremula (weniger haufig in Blattern von P. alba und P. canescens) 
und stellen in ihnen groBe Platzminen her, die nicht selten die ganze 
Blattspreite einnehmen. Dadurch kann die Art bei starkem Auftreten 
schadlich werden (HERING 1935/37; KonaKkov 1935). — Die erwachsenen 
Larven verlassen die Mine durch bogen-halbkreisférmige Schnitte 
(@ 1—3 mm) in der Epidermis der Blattoberseite, kriechen an einen 
lichtgeschiitzten Ort und spinnen dort ihre Puppenkokons. 


Die Kokons der Cemiostomiden scheinen nach unserem bisherigen 

Wissen fast alle mehr oder weniger gleich gebaut zu sein (SORHAGEN 1886; 
Herine 1933; Stvonerta 1945; FrepLEerR 1950). Sie bestehen aus drei 
Hauptteilen, dem H- bzw. X-formigen Dachgespinst, dem flachen breit- 
spindelférmigen Aufenkokon und dem gerstenkornférmigen besonders 
dichtgewebten Innenkokon (Abb. 1a). Der AuBenkokon ist an zwei 
Stellen (x) fest mit dem Dach verbunden (Abb. 1b). — 
_ Die Spinndriisen von C. susinella miinden wie die der anderen Lepi- 
dopterenlarven auf dem kegelférmigen Spinnfinger der Unterlippe. Der 
Spinnfaden besteht auch hier aus 2 Substanzen, die wahrscheinlich 
dem klebrigen Sericinmantel und dem Seidenfibroin anderer Lepido- 
pteren-Gespinste gleichzusetzen sind. Die Faden sind in geringem Mafe 
,kontraktil‘‘ d.h. sie verkiirzen sich sofort nach ihrer Entstehung 
(v. FRANKENBERG 1942). 


B. Beobachtungen und Experimente 
I. Die Herstellung des Puppenkokons 


Das Verhalten von C. susinella beim Kokonbau kann in mehrere gut 
voneinander zu unterscheidende Phasen gegliedert werden. 

1. Phase. Die ,,Suche“ nach einem Kokon-,,Bauplatz‘*. Nach Ver- 
lassen der Mine ,,sucht*‘ die Larve einen fiir die Herstellung des Kokons 
geeigneten Ort. Schutz vor direkten Sonnenstrahlen und eine leicht 
muldenformig eingesenkte Flache sind die wichtigsten 4uBeren Voraus- 
setzungen fiir den Spinnbeginn. In der Natur , findet‘‘ das Tier diese 
Bedingungen meist auf der Unterseite eines Pappelblattes, bei Populus 
nigra besonders auf den schwach gewellten randnahen Bezirken der 
Blattspreite. 
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Oft ist die ,,Suche‘‘ bereits nach wenigen Minuten abgeschlossen, 
vor allem dann, wenn das Kokonspinnen gleich auf dem Blatt statt- 
findet, in dem die Larve ihre Entwicklung durchgemacht hat. Viele 
Tiere ,,seilen“ sich aber auf tiefer liegende Blatter ab und haben nicht 
selten erst nach 1—2 Std. einen geeigneten Platz ,,gefunden“. — Im 
Laboratorium bauten die Raupchen ihre Kokons auf den verschieden- 
sten Materialien (Leder, Metall, Glas, Papier u.a.), sofern diese nur 


a 


h 


f g 
Abb. 2a—h. Schematische Darstellung einiger Bewegungsweisen von C. susinella beim 
Kokonbau. a Nach den Seiten pendelnde Bewegungen des Vorderképers beim Spinnen des 
Sitzspiegels. b—e Bau des Kokondaches. b Der Vorderkérper wird tiber die Hinterleib- 
spitze nach hinten gebogen (,,Kreuzfiden‘). ce Der Vorderk6rper wird von vorn gerade nach 
hinten gebeugt. d ,,Verfalzen‘‘ des Kokondaches von oben. Der Radius der Verfalzungs- 
tatigkeit nimmt von J—é3 ab. e Verfalzen des Kokondaches von unten: Ausgangspunkt 
bei J. Die Zahlen geben an, welche Flichen nacheinander bestrichen werden. Bei 11 — 

Ende der Tatigkeit. f—h Bau des AuBenkokons. Weitere Erklirungen s. Text 


einigermaBen lichtgeschtitzt standen und gekriimmte Oberflachen auf- 
wiesen (z. B. Glasréhrchen). 

2. Phase. Das Spinnen des ,,Sitzspiegels‘‘. Auf der auserwahlten 
Flache kriecht die Larve langsam Millimeter um Millimeter vorwarts 
und fiihrt, die Unterlage fortwahrend bespinnend, mit ihrem Vorder- 
k6érper (nur Kopf und Thorax) schnell pendelnde Bewegungen nach 
rechts und links aus (Abb. 2a). Der Wechsel zwischen den Kriimmungen 
nach rechts und links erfolgt nicht regelmaBig alternierend, sondern geht 
etwa folgendermafen vor sich: Illlrrlrrirrrrlrl (l= Beugung nach links, 
r= Beugung nach rechts). Nach Durchlaufen einer Strecke von etwa 
5mm dreht sich die Raupe um 180° und spinnt in der neuen Richtung 
auf der gleichen Flaiche weiter. Diese Kehrtwendungen wiederholen sich 
meist 8—12mal, und so entsteht unter fortwahrender Spinntitigkeit ein 


Der Kokonbau von Cemiostoma susinella HS. 151 


feines Netz auf der Bodenflache, der ,,Sitzspiegel‘‘. (Ausdruck bereits von 
anderen Autoren gebraucht.) 

3. Phase. Das Spinnen der ,,Stiitzfaiden‘‘. Die Herstellung des Sitz- 
spiegels wird nach einiger Zeit unterbrochen. Die Raupe zieht (Abb. 3) 
von A, B, C oder D lange Faden iiber den Muldengrund, wobei sie ihren 
ganzen Kérper weit nach hinten biegt. Diese Riickkriimmung, die zu- 
erst bis 1 reicht, wird bis zum 2., 3. und 4. Male starker; dann bleibt sie 
stets verhaltnismaBig konstant. Der Kopf liegt bei maximaler Kriim- 
mung etwa auf gleicher Hohe mit der Hinterleibspitze. — Hatte das 
Spinnen der langen Faden bei A begonnen, so wird es in der B-Stellung 
in der gleichen Weise wiederholt. Nun kann entweder wieder die A-Seite 
besponnen werden oder nach Drehung um 180° die C- und danach die 
D-Seite (s. u.). — Unter standigem Wechsel der Spinntatigkeit auf den 
Sektoren A, B,C und D entstehen zwischen AD und BC zwei lockere 
Gespinnststrange (Abb. 5a u. b). FIEDLER (1950) nennt sie ,,Stiitzfaden“. 
Sie vermitteln der Larve in der nachsten Spinnphase einen gewissen 
Halt, evtl. auch eine Orientierungsméglichkeit und bilden auBerdem das 
Grundgerist fiir den AuSenkokon. — Wahrend die Raupe die ersten 
Fasern etwa in der Mitte zwischen A und B einerseits und B und C 
andererseits auf die Bodenflache oder auf den Sitzspiegel aufklebt, heftet 
sie spater ihre Faden an bereits vorhandene an. ; 

Nach jeder Drehung um 180° wird der Sitzspiegel durch neue Faden 
erganzt. Diese Tatigkeit klingt erst dann endgiiltig ab, wenn das Spinnen 
der Stiitzfaden seinen Hohepunkt erreicht hat. 

4. Phase. Der Bau des ,,Dachgespinstes*. Die Larve kriecht tiber die 
Endstellen der Stiitzfaden einer Seite hinaus, streckt ihren Koérper weit 
nach vorn oben und beugt ihn wieder nach hinten. Dieser Vorgang 
wiederholt sich mehrere tausend Mal in den verschiedenen Stellungen 
A, B,C und D. Die scheinbare Gleichformigkeit der Bewegung la8t bei 
genauer Betrachtung eine Reihe feiner Unterschiede erkennen. 

a) So zieht die Larve die ersten und die letzten Faden auf jeder 
Seite von vorn nahe der Mittellinie unter extremer Einkriimmung oft 
iiber die Hinterleibspitze hinweg und klebt sie an die Stiitzfaden der 
Gegenseite (Abb. 2b, 4, 5e). Es entsteht so allmahlich eine Verbindung, 
eine Briicke, zwischen den beiden Gespinststriéngen AD und BC, ein 
Geflecht von sich tiberkreuzenden Faden (Abb. 5f). 

b) Die Raupe streckt sich nach Herstellung der ,,Kreuzfiden“ all- 
mahlich immer weiter nach auBen und spannt jetzt Fasern, die an die 
Stiitzfaden der gleichen Seite von oben her angeheftet werden (Abb. 2c). 
Bei auBerster Dehnung erreicht das Tier eine Stellung, tiber die hinaus 
es sich nur nach Aufgabe seines sicheren Haltes auf dem Sitzspiegel 
strecken kénnte. Von hier aus setzt wieder eine allmahlich riicklaufige 
Bewegung und Spinntatigkeit ein, die im Spannen von Kreuzfaiden 
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endet. — In allen 4 Stellungen A, B, C und D geht der Spinnvorgang 
in der gleichen Weise vor sich, so da8 schlieBlich ein Gebilde entsteht 
(cin H- oder X-formiges Gespinst), das durch 2 Symmetrieebenen S,und 8, 
(Abb. 1a) in spiegelbildlich gleiche 
Teile zerlegt werden kann. — Der 
Ubergang zum Spinnen von Kreuz- 
zu Flachenfaden geht allmahlich 


| | 


iD D vad 


Abb. 3. Bau der Stiitzfiiden. Erklirungen 


Abb. 4. Beginn des Dachspinnens. 
8. Text 


Erklirungen s. Text 


vor sich, wie folgendes Schema zeigt: --//[/----//[[----[]-- n(-)-//------////-- 
AHA (| = Kreuzfaden, - = Ea iol sah ae ne als “is 

¢) Wenn das Grundgeriist des Dachgespinstes fertiggestellt ist, 
spinnt die Larve am Auf enrand des Daches immer mehr Faden, die 
zahlenmaBig gegentiber den ,,Kreuz‘‘- und ,,Flachenfaiden‘ stark tiber- 
wiegen. Auf diese Weise entstehen immer dichtere GespinstauBen- 
leisten (Abb. 5e u. g). Von 300—400 Fasern, die auf dem Hohepunkt 
des Dachspinnens allein in einer Stellung gezogen werden, entfallt oft 
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Abb. 5a—d 
Abb. 5a—l. Cemiostoma susinella beim Kokonbau. a u. b Spinnen von ,,Stiitzfiiden. 
ec Beginn des ,,Dachspinnens‘’*. d Das Grundgeriist des Dachgespinstes ist fertiggestellt. 
e Das Spinnen von Kreuzfiden. f Raupe beim Dachspinnen. Besonders zu beachten sind 
die sich tiberkreuzenden Faden. g Das Dachgespinst ist fertig. Besonders zu beachten 
sind die ,,Randleisten‘*‘. Die Raupe ist unter dem Dach beim Bau des AufKenkokons. 
h Der Bau des AuBenkokons. Das Kokondach wurde abgerissen. i Das Spinnen von 
,kreuzfiden“* k Der Bau des Innenkokons. 1 Der Kokonbau ist beendet (ohne Dach) 


mehr als 1/; auf den AuBenrand. So wurden z. B. in einem Fall 
35 min nach Beginn des Dachbaus nacheinander 40 Kreuz-, 116 Flachen-, 
140 AuBenleisten-, 48 Flichen- und 6 Kreuzfaden gesponnen. 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 10c 
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Acb. 5e—h 


d) Mit der Abnahme der Fadenzahl beim Dachbau tritt immer starker 
eine neue Verhaltensweise auf: das ,,Verfalzen‘‘ der Langsfaden. Die 
Raupe streicht mit ihrer Unterlippe in unregelmaBiger Weise (unregel- 
maBige ,,Achtertouren‘’) tiber die obere (dorsale) Dachfliche. Dabei 
,vernaht*‘ oder ,,verfalzt‘‘ sie die zahlreichen Einzelfaden zu einer 
festeren Einheit (Abb. 2d). Besonders intensiv werden die mittleren 
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Abb. 5 i—l 
Teile des Daches versponnen 
(Abb. 2d,), die AuSenkanten 
wenig und die Ansatzstellen auf 
der Unterlage iiberhaupt nicht. 
Die Langsfaden werden allmah- 
lich immer seltener; die Larve 
sehliipft immer weniger weit 
unter dem Dach hervor, so daB 
sich ihre Verfalzungstatigkeit 
bald nur noch auf eine seiner In- 
nenkanten beschrankt (Abb. 23). 

e) Vor jedem Seitenwechsel 
kriecht die Larve unter das Dach 
zuruck und spinnt 2—4 lange 
Kokonfaden diagonal zwischen 
den beiden Stiitzfadenleisten. 

5. Phase. Der Bau des AuBen- 
kokons und das Verfalzen des 
Daches von unten. Die Larve zieht sich unter das Dach zuriick und spinnt, 
wiederum unter regelmaBigem Seitenwechsel, den AuBenkokon, dessen 
Ausmafe durch die Stiitzfaden bereits einigermaBen festgelegt sind. 

a) Die ersten und besonders die letzten Faden auf jeder Seite zieht 
die Larve von vorn iiber ihre Hinterleibspitze hinweg ,,(Kreuzfaiden‘) 
und befestigt sie am Dach nur wenig vor der Mitte (Abb. 2f). 
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b) Dann spinnt sie von vorn gerade nach hinten und schrag nach der 
Seite (Abb. 2g), spannt kurze Faden am Aufenrand und von der Seite 
nach hinten (Abb. 2h). Auf diese Weise entsteht die elliptische Gestalt 
des AuBenkokons. — Das folgende Schema soll die Reihenfolge der ver- 
schiedenen Kérperkriimmungen auf einer Seite zeigen (v=vorn, h= 
hinten, k=iiberkreuz, d.h. tiber die Hinterleibspitze hinweg, m= 
Mitte; vh= das Tier kriimmt sich von vorn nach hinten; vm= von 
vorn zur Mitte usw.): vh-vk-vk-vh-vh-vk-vh-vk-vm-vk-vh-vh-vm-vh- 
vh-vm-vm-vh-vh-vh-vk-vh-vm-vm-vm-vh-vh-mh-mh-vm-vm-mh-vm- 
vn-mm-vn-mm-mm-vm-vM-mMM-mM-mmM-mm-mm-mm-mm-mm-mh- 
mh-mh-mh-vm-vm-mh-mh-mh-mh-vm-vm-vm-mh-mm-mm-mh -mh -vm- 
ym-mh-vm-mh-mm-vm-vh-vh-vh-vh-vm-vk-vm-vk-vk-vk-vk-vk -vk -vk-. 

c) Mit der Fertigstellung des AuBenkokons alterniert, zunachst in 
allerdings unregelmaBiger Weise, ein weiteres auBerordentlich kompli- 
ziertes Verhalten. Die Raupe, die z. B. bei A und dann bei B am AuBen- 
kokon gearbeitet hatte, wendet sich jetzt nicht wie zu erwarten ware, 
um 180°, sondern dreht sich um ihre Lingsachse auf den Riicken. In 
dieser Stellung verfalzt sie von der Mitte ausgehend das Dach auf der 
B-Seite von unten. Unter langsamem Vorwartsbewegen und auBerster 
Dehnung zur Seite erreicht der Larvenkopf die AuBenkante des Daches. 
Durch sehr schnelle rhythmische Bewegungen wird hier ein lockerer Filz 
geschaffen, der auf den Aufenkokon herunterhaéngt (Abb. 1b), mit 
diesem jedoch nie in Verbindung tritt (im Gegensatz zu den Verhalt- 
nissen bei L. coffeina und coffeella, FIEDLER 1950). Die Bewegung geht 
wieder rticklaufig vor sich, die Larve vernaht die Dachflache, dann be- 
sonders intensiv die Innenkante der B-Seite und wendet sich zur A-Seite. 
Hier wiederholt sich spiegelbildlich das gleiche Verhalten. Im Vernahen 
der Innenkante der A-Seite und der Grenzzone zwischen A- und B- 
Seite klingt diese Tatigkeit aus (Abb. 2e). Nach Riickdrehung auf 
den Bauch erfolgen Kehrtwendung und Fortsetzung der Kokonbau- 
tatigkeit. Danach kann wieder die Dachverfalzung stattfinden; haufig 
fallt sie aber fiir ein oder zwei Kokonbauperioden aus. 

d) Die Spalten im AuBenkokon zwischen A und B und zwischen C 
und D werden zunehmend enger. Eine neue Bewegungsweise, die diese 
Verengung noch férdert, macht sich immer starker bemerkbar, das 
Spinnen von Sagittalfaden. Sein Beginn fallt zusammen mit dem Ab- 
bruch der Verfalzungstatigkeit am Deckengespinst. Zunachst spannt 
die Larve vor jedem Seitenwechsel 2—3 Faden vom Vorderrand des 
AuBenkokons zur Dachmitte. Allmahlcih aber geht das Bespinnen des 
AuBenkokons von oben her ganz in das Ziehen von Sagittalfaden iiber. 
Die Larve liegt dabei auf einer Seite. Ihre Bewegungen bestehen nicht 
mehr nur in einem Hin- und Herschwingen des Vorderkérpers sondern 
gleichzeitig in Ortsveranderungen (Nachvorn- und Nachhintenkriechen) 
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simtlicher Extremitaéten. Diesen teilweise etwas ruckartigen Bewegun- 
gen sind viele Fasern nicht gewachsen. Sie reiBen, krauseln sich 
auf, werden aber stets wieder mit versponnen. Dadurch entstehen 
auf beiden Seiten der Mittellinie (bei A, B, C und D) lockere filzartige 
Geflechte. 

6. Der Bau des Innenkokons. Die Beobachtungen hieriiber lassen 
sich nur in der ersten Zeit der Bautatigkeit durchfiihren. Mit zuneh- 
mender Verdichtung des Kokons kénnen die Bewegungen der Larve nur 
noch andeutungsweise festgestellt werden. Die Raupe spinnt innerhalb 
des AuBenkokons auf allen vier Seiten viele Male eine groBe Anzahl 
langer Fasern von vorn nach schrag hinten und legt auf diese Weise 
die Form des Innenkokons fest (Abb. 5k). Vor jedem Seitenwechsel 
werden zunachst noch einige Sagittalfaden gezogen. Bald tritt aber an 
die Stelle dieser Tatigkeit ein intensives Verfalzen des Kokons (in Bauch- 
ebenso wie in Riickenlage), das bis zum Abschlu8 der Spinntatigkeit 
anhalt (Abb. 51). Die beiden Langsspalten im AuBenkokon bleiben auch 
im Innenkokon offen. Eine dient zum Auswurf von Kot und (nach der 
Puppenhautung) Larvenhaut; durch die andere zwangt sich der frisch 
geschliipfte Schmetterling ins Freie. Die Puppenhiille bleibt dauernd 
ganz im Innenkokon liegen. 


II. Dauer des Kokonbauens, Spinnfrequenz, Fadenzahl 


Der Kokonbau dauert bei etwa 25°C 7—11//, Std, meist etwa 8 Std. 
Fir die einzelnen Spinnphasen wurden in einem Fall folgende Zeiten 
gemessen: Sitzspiegel 4 min; Sttitzfaden 9 min; Dach 120 min; AuBen- 
kokon 180 min; Innenkokon 380 min. In den beiden letzten Phasen 
treten nicht selten langere Pausen auf. 

Abgesehen von grofBen individuellen Schwankungen ist die Spinn- 
frequenz nicht in allen Kokonbauphasen gleich. Das ist vor allem darauf 
zurickzufiihren, daB die Amplitude der Kérperkriimmungen in den 
einzelnen Bauphasen verschieden ist. Bei der Herstellung von Dach 
und AuBenkokon werden pro Minute 50—80 Faden gesponnen. (Bei 
jedem Vor- und Zuriickschwingen spinnt die Raupe 2 Faden.) Héhere 
Frequenzen sind beim Bau des Sitzspiegels (etwa 100/min) und vor 
allem bei der rhythmischen Bewegung am AuSenrand des Daches (Her- 
stellung des lockeren Filzes) zu beobachten. Da bei diesem Vorgang 
keine Faden zwischen zwei verschiedenen Flachen oder Punkten gespannt 
werden, kann nur die Frequenz der Schwingungen nach oben und unten 
angegeben werden (etwa 140/min). Die Fadenzahl des Kokons ist nur 
dort genau zu ermitteln, wo die Raupen gleichmaBig pendelnde Be- 
wegungen durchfiihren (Stiitzfaden, Dach, AuBenkokon), dagegen nicht 
beim unregelmaBigen Verfalzen von Kokondach oder Innenkokon. Auf 
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allen 4 Seiten werden annahernd gleich viel Fasern gesponnen (s. Ta- 
belle 1 und 2), was schon mit bloBem Auge zu erkennen ist. 


Tabelle 1. Die Anzahl der Stiitzfiden, Tabelle2. Die Anzahl der Dachfaden, 
ihre Verteilung auf die 4 Seiten und die thre Verteilung auf die 4 Seiten und die 
Reihenfolge der Seiten A, B, C, D Reihenfolge der Seiten A, B, C, D 


OMBAAGAPwWNHe 
OMWIMHOPWNe 


Die Gesamtzahl der Stiitzfaden 


betragt fiir das Beispiel in Tabelle 1 
306, die der Dachfaden 5924 (Ta- 
belle 2). Fir den AuBSenkokon 
wurden bei dem gleichen Tier un- 
gefahr 3200 Faden gezahlt. Die 
durchschnittliche Lange der Stiitz- 
faden liegt bei etwa 4mm, die der Dachfaiden bei etwa 5mm und 
die der AuBenkokonfiden bei etwa 3mm. Fiir das erwihnte Beispiel 
kann die Gesamtlinge der Stiitzfaden mit 0,35 m angegeben werden, 
die der Dachfiden mit 29,62m und die der AuSenkokonfaden mit 
9,60 m. Bei der tibrigen Spinntatigkeit werden mindestens etwa 20 m 
Fadensubstanz versponnen, so daf fiir die Gesamtfadenlinge rund 
60m anzunehmen sind. FrepLeR (1950) kam bei L. coffeina bzw. 
L. coffeella auf tiber 43m. Der Seidenfaden der Seidenraupe Bombyx 
mori ist bis 2 km lang. 

Wie besonders die Tabelle 2 zeigt, nimmt die Fadenzahl zunachst 
nach jedem Seitenwechsel zu (18—400); spater fallt sie wieder ab, noch 
unter 256. Infolge zunehmender Verfalzungstatigkeit konnten weitere 
Fadenzahlen aber nicht mehr exakt erfa8t werden. 


1464 | 1480 
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III. Zur Symmetrie der Verhaltensweisen 


Unter symmetrischen Verhaltensweisen verstehe ich Bewegungsvor- 
gange, die auf zwei oder mehreren Seiten spiegelbildlich zueinander 
ablaufen. Werden wahrend dieser Bewegungsvorginge bestimmte Tiatig- 
keiten ausgefiihrt, z. B. Nagen oder Spinnen, so entstehen mehr oder 
weniger regelmaBige symmetrische Figuren und Formen z. B. der huf- 
eisenférmige Rindenschnitt von Saperda populnea L. (FUNKE 1957) oder 
der Blattdeckel tropischer Hesperiidenraupen (Sturm, 1958). Das 
»symmetrische Verhalten‘‘ von C. susinella beim Kokonbau besteht im 
staéndigen Wechsel von K6rperkriimmungsperioden nach rechts und 
links. Beim Bau von Dach oder AuSenkokon folgt das Tier dabei stets 
einer bestimmten Reihenfolge (in Anwendung auf Abb. 1 dem Wechsel 
von A, B,C und D oder D, C, B und A), die, vorausgesetzt, daB keine 
Stérung von auBen erfolgt, nicht konvertiert. Auch beim Spinnen der 
Stiitzfaden bleibt der Wechsel rechts-links-rechts usw. erhalten (fast 
immer). Da die Kehrtwendungen aber haufig einmal oder 6fter aus- 
fallen, kommt es hier nicht selten zu einer Veranderung der sonst iiblichen 
Reihenfolge, nach Tabelle 1, z. B. ABCDCBABACDCDCDABAB;; (!= 
Anderung der Drehrichtung; !! = eine Seite wurde iibersprungen). 
GréBere UnregelmaBigkeiten, auf die hier nicht naher eingegangen wer- 
den kann, treten in den anderen Spinnphasen auf. 

Uber die inneren Ursachen des ,,symmetrischen Ravin itens” kann 
nur wenig ausgesagt werden. Selbverstandlich hat die Raupe von C. 
susinella keine Vorstellung von der Gestalt ihres Kokons. Es ist aber 
zu vermuten, da8 sie einen bestimmten Vorrat an reaktionsspezifischer 
Energie fir den Bau der einzelnen Kokonteile besitzt. (Eingehende 
Untersuchungen werden zur Zeit durchgefiihrt). — In gleichen Zei- 
ten werden etwa gleiche Fadenmengen (Zahl) versponnen. Da die 
Gesamt-Spinnzeiten auf den einzelnen Sektoren ziemlich genau mit- 
einander iibereinstimmen, sind auch die Gesamtzahlen der Faden. auf 
den vier Sektoren annahernd gleich. 


IV. Die Wiederholbarkeit des Kokonbauens 

Die Herstellung des Puppenkokons ist fiir die Schmetterlingsraupe 
normalerweise eine einmalige in ihrem Leben nicht wiederkehrende 
Handlung, die sehr wahrscheinlich (PrepHo 1950) durch das Hormon- 
system der Puppenhautung im Zentralnervensystem ausgelést wird. 
Bei manchen Schmetterlingsarten ist der Kokonbauinstinkt nach Voll- 
endung des Puppengespinstes erloschen, bei anderen dagegen nicht. — 
Raupen von Cirrhia fulvago L., C. ocellaris Bxu. und Cymbolophora 
pudica Esp. bessern beschadigte Kokons noch 30, 25 bzw. 49 Tage nach 
ihrer Fertigtellung aus. C. pudica ,,kann‘ sogar noch 28 Tage nach 

- dem Einspinnen einen neuen Kokon bauen (BicKmann 1953). Dem- 
gegeniiber ist es der Larve von Platysamia cecropia nicht méoglich, 
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auch nur einen von drei Kokonteilen zu wiederholen (VAN DER KLoor 
und WitiraMs 1953). Das gleiche gilt fiir C. susinella. Larven, die ich 
sofort nach Beendigung ihrer Spinntatigkeit aus den Kokons heraus- 
genommen hatte, stellten auf der Bodenflache héchstens noch eine Art 
, Sitzspiegel‘‘, ein lockeres Netzwerk her. Die meisten Individuen 
zeichneten sich durch auSerordentliche Tragheit der Bewegungen aus 
(Prapupalphase). — In anderen Versuchsreihen wurden viele (etwa 40) 
C. susinella-Larven in verschiedensten Phasen der Spinntatigkeit (spa- 


Abb. 6. a Normaler Kokon. b 2. Kokon eines Tieres (in beiden Fallen sind die 
Schmetterlinge geschliipft, s. Schuppen am unteren Ende der Kokons) 


testens kurz vor Vollendung des Innenkokons) aus ihren Kokons heraus- 
genommen und auf neue geeignete Unterlagen gesetzt. Fast alle Tiere 
stellten hier sofort ein neues Puppengespinst in der natiirlichen Reihen- 
folge seiner Kinzelteile her. Die Fadendichte von Dach, AuBen- und 
Innenkokon war dabei deutlich geringer (vor allem, wenn fast alles 
wiederholt wurde) als im ersten Gespinst (Abb. 6). Normalerweise kann 
man bei Betrachtung von oben den eigentlichen Kokon unter dem Dach- 
geflecht kaum wahrnehmen. Im Wiederholungsgespinst sind aber alle 
Teile so zart, daB sie sehr gut erkennbar bleiben. — Alle Kokonteile 
werden im Wiederholungsfalle gleichmaBig dinner gesponnen. Dabei 
ist es gleichgiiltig, ob fast alles (das ganze Gespinst) oder etwa nur das 
Dach zum 2. Male hergestellt werden muBte. Es scheint, daB die vor- 
handene Menge an Spinnsubstanz stets im gleichen Verhiltnis auf die 
Kokonbauphasen aufgeteilt wird. 

Interessant ist in diesem Zusammenhang der Vergleich mit Platy- 
sama cecropia. Die Seidenraupen, die nach Fertigstellung der AuBen- 
hiillen in neue GefiBe umgesetzt wurden, begannen sofort mit dem Bau 
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der Zwischenlage, an die sich die Herstellung der Innenlage anschloB. 
Vor der Vollendung der Innenschicht umgesetzte Tiere stellten nur noch 
eine neue aber diinne Innenlage her. Besonders interessant werden die 
Versuche von VAN DER Kioor und Witt1ams durch den Nachweis, da8 
fiir jede Spinnphase eine bestimmte Menge an Spinnsubstanz irgendwie 
innerlich festgelegt sein mu. So ,,kann‘‘ eine Seidenraupe nach Ver- 
brauch von 60—70% Seide einfach nur noch Innenkokon spinnen. 

Bei P. cecropia soll die Menge der Spinnsubstanz, die die Spinn- 
warzen passiert hat, maBgebend fiir die Anderung des Kokonbauver- 
haltens sein; bei C. susinella dagegen ist keine derartige Beziehung fest- 
zustellen. Solange der Kokonbauinstinkt noch nicht abgeklungen ist, 
bzw. solange noch gentigend Spinnsubstanz vorhanden ist (?), werden 
alle Bauphasen ausgefihrt. 

Die Prapupalphase von C. susinella setzt normalerweise 12—14 Std 
nach Beginn des Kokonbauens ein. Nach dieser Zeit haben die Tiere 
ihre Fortbewegungsméglichkeit weitgehend eingebiiBt. — Von 20 Tieren, 
die 10—12 Std lang (nach dem Verlassen der Mine) am Einspinnen 
gehindert wurden, konnten nur noch 4 einen diinnen Kokon spinnen. 
Der Beginn der Prapupalphase scheint bei wiederholtem Kokonbau um 
einige Stunden hinausgezégert werden zu kénnen (s. auch BUCKMANN 
1953). Von 15 Tieren, die einen 2. Kokon fast ganz hatten herstellen 
miissen, erreichte kein einziges die Imaginalhautung. Einige gingen 
bereits vor der Verpuppung zugrunde, und ein Tier starb sogar schon 
nach Fertigstellung der Stiitzfaden. Nach Wiederholung nur der Dach- 
gespinste schliipften 6 von 15 Tieren. Normalerweise gehen in den 
ZuchtgefaBen héchstens 10% der Larven bzw. Puppen zugrunde. 


V. AuBenfaktoren, die fiir die Spinntitigkeit der Raupe von Bedeutung sind 
a) Das Licht. In der Natur suchen die Larven sofort nach Verlassen 
der Mine die Blattunterseite bzw. einen Ort auf, der vor direkten Sonnen- 
strahlen geschiitzt ist. Nicht selten lassen sie sich auf tiefer liegende 
Blatter, auch auf solche anderer Pflanzen oder auf die Erde herab. 

1. Experiment. Glasrohrchen mit einem Durchmesser von 2 cm wur- 
den halbseitig mit schwarzer (Pelikan-Plaka-)Farbe aufen angestrichen, 
auf weiBen Untergrund gelegt und hellem, aber diffusem Tageslicht aus- 
gesetzt. 

Ergebnis. Alle 22 Versuchstiere stellten ihre Kokons auf der schwarz 
gefarbten Glasinnenwand her. Sie bevorzugten eindeutig dunklen Unter- 
gerund. 

2. Experiment. Glasréhrchen (@ 2 cm), deren obere bzw. untere 
Halfte geschwarzt worden war, wurden ebenfalls flach liegend diffusem 
Tageslicht ausgesetzt. 
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Ergebnis. Auch hier suchten 24 Tiere den dunklen Innenraum auf. 
Ein Tier spann seinen Kokon auf der Grenzlinie zwischen dunkel und 
hell. 

3. Experiment. Kokonbau bei vélliger Dunkelheit. 

Ergebnis. Die bei vélliger Dunkelheit gesponnenen Kokons unter- 
scheiden sich in keiner Weise von solchen, die bei Tageslicht hergestellt 
wurden. Wahrend die bei Tageslicht gehaltenen Tiere aber méglichst 
die lichtfernen Stellen der Glaswand bespinnen, sind die Puppengespinste 
der in Dunkelheit gehaltenen Tiere iiber die ganze Innenflache der Réhr- 
chen verteilt. Eine bestimmte Orientierung in Richtung der Schwer- 
kraft findet also nicht statt. 

4. Experiment. HinfluB von direktem Sonnenlicht. Bei diffusem 
Tageslicht gehaltene Tiere wurden in den verschiedenen Phasen ihres 
Kokonbaus plotzlich direkter Sonneneinstrahlung ausgesetzt. 

Ergebnis. a) Beim Spinnen des Sitzspiegels ,,fliichteten‘‘ von 15 Ver- 
suchstieren 12 sofort. Keine Raupe baute einen Kokon an der beleuch- 
teten Stelle. b) Beim Spinnen der ,,Stiitzfaden“ verlieBen von etwa 
20 Versuchstieren 15 sofort den Ort starker Bestrahlung. Nur eine 
Larve baute ihren Kokon fertig. c) Beim Dachspinnen ,,fliichteten 5 von 
12 Versuchstieren. d) Gegen Ende des Dachspinnens und beim Bau von 
AuBen- und Innenkokon ist keine Beeinflussung durch direktes Sonnen- 
licht mehr festzustellen. 

b) Die Kriimmung der Bodenfliche. Wie bereits friiher erwahnt, 
, sucht sich die C. susinella-Larve eine fiir den Kokonbau geeignete 
Unterlage. — Im folgenden wird das Verhalten der Raupe auf ver- 
schiedenen Bodenflaichen geprift. 

1. Das Verhalten der Raupen auf ebenen Fléchen. Die Spinnfasern 
von C. susinella besitzen eine schwache, meist kaum wahrnehmbare 
Kontraktilitaét. Nach meinen Freilandbeobachtungen und nach Labora- 
toriumsversuchen reicht diese nicht aus, um ebene Blattflachen optimal 
fir den Kokonbau einzukrimmen. Von iiber 20 Tieren, die ich bei 
diffusem Tageslicht auf véllig ebene, frei aufgehingte diinne schwarze 
Papierstiickchen (5 cm 5 cm) gesetzt hatte, bespann kein einziges die 
Unterlage. Alle versuchten, die ihnen unbequeme Fliche modglichst 
schnell zu verlassen. — In einer anderen Versuchsreihe setzte ich eben- 
falls mehr als 20 Larven unter flache Uhrschalchen auf schwarzes Papier. 
Hier begannen die Raupchen oft schon nach kurzer Zeit zu spinnen, 
zunachst aber nur an der Grenze von Glas und Papier. Thre Bewegungs- 
weise ist dabei fast ausschlieBlich der beim Bau des Sitzspiegel geschil- 
derten vergleichbar. Kehrtwendungen unterblieben meist, ,,Stiitzfaden <<‘ 
wurden vereinzelt gesponnen. 

2. Der Kokonbaw bei verschieden stark in einer Ebene gekriimmten 
Fléchen. Es wurde untersucht, welche Kriimmungsradien der Unterlage 
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die Kokonbautatigkeit begrenzen bzw. bei welchen Kriimmungen gerade 
noch Puppenkokons gesponnen werden kénnen. Glasrohre verschiedener 
Weite (@ 60; 50; 42; 30; 25; 20; 13,5; 7,5; 6,5; 3,5 und 2,0 mm) wurden 
mit je 3—5 Larven beschickt. Oberhalb eines Kriimmungsradius von 
r=25mm wurden keine Kokons mehr gebaut. Eine untere Grenze 
war nicht festzustellen; denn noch bei einem Kriimmungsradius von 
1,0mm entstanden Puppenkokons, wenn auch stark deformiert. Von 
r= 20 mm bis r=4 mm waren alle Kokons normal gestaltet. 

3. Die Abhingigkeit der KokongréBe vom Kriimmungsradius der Boden- 
fldche. Die beim vorigen Versuch und in anderen Versuchen ent- 
standenen Kokons wurden ausgemessen (Tabelle 3). Fir jede Glas- 
rohrweite standen mindestens acht Puppengespinste zur Verfiigung. 


Tabelle 3. Beziehung zwischen Glasrohrradius und Kokonldnge und -breite 


Breite des 
Innenkokons 


Lange des 
Innenkokons 


mm 


Glasrohrradius 


21 12,5—13,5 | 4,0—4,3 (5,5) 7,0 1,4--1,6 
15 11,5—13,0 | 4,0—4,2 (4,8—6,0) 6,0—7,0 1,4—2,0 
10 9,0—10,5 | 3,5—4,5 (4,2—5,8) 6,2—7,0 1,5—2,1 
6,8 7,0—8,0 3,4—3,8 (3,9—4,2) 5,0—5,5 1,4—1,5 
3,8 6,8—7,5 3,0—3,5 (3,5—3,9) 5,0—6,0 1,5—1.8 
3,2 6,0—6,8 3,0—4,2 (3,5—3,9) 5,0—6,0 1,5—1,7 
! 9,0—9,5 3,0—4,2 (3,8—4,6) 5,0—6,0 ¥,5—1,7 
1,7 ! 9,0—10,0 nicht gemessen 
1,0 ! 9,0—9,5 
Runde Klammern = Dachbreite an den Ansatzstellen; ! = Kokons schrag im 


Glas ausgerichtet. 


Nur die Dachlange erweist sich als deutlich abhangig vom Kriim- 
mungsradius der Bodenfliche; geringe Unterschiede weisen auch die 
Innenkokons auf, dagegen sind Breite von Dach und Kokon bei allen 
Kriimmungen annahernd gleich. 

4. Das ,,Kriimmungsoptimum. Bevorzugt die C. susinella-Larve fiir 
den Kokonbau einen bestimmten Kriimmungsradius ? — Die Dachlange 
von 45 im Freien gesammelten Kokons wurde ausgemessen. 39 Decken- 
gespinste waren zwischen 8 und. 11 mm lang, 3 zwischen 10,0 und 12,5 mm 
und 3 zwischen 6 und 8mm. Als Gesamtdurchschnitt ergaben sich 
9,8mm; das entspricht (s. Tabelle 3 und Kurve Abb. 7) einem durch- 
schnittlichen Kriimmungsradius von etwa 10 mm. 

Zur experimentellen Untersuchung des Kriimmungsoptimums wurden 
drei Kugelkélbchen (50 cm*) trichterformig ausgezogen (Abb. 8). Die 
Radien dieser ,,Kriimmungsorgeln“‘ nehmen bei Betrachtung verschiede- 
ner Querschnitte von 25 mm bis 2mm allmahlich ab. (Kine schwache 
konkave Einsenkung der Seitenwinde —im Bild nicht sichtbar — gibt 
besonders klare Ergebnisse). Jedes Gefif wurde mit 10 Larven besetzt. 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 1) 
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Von den 30 Versuchstieren bauten 24 ihre Kokons bei Kriimmungsradien 
von 8,0—10,5 mm, 2 bei 6—8 mm und 1 Tier bei 11,5 mm; die iibrigen 
Larven gingen zugrunde. — In weiteren Versuchen wurden als ,,Kriim- 


Dachlange 
Sys &wWBAANS & 


Me Re DE 70 15 21 
P= Glasrohrradus 


Abb. 7. Beziehung zwischen Dachlinge und Glasrohr-Kriimmungsradius nach Werten 
von Tabelle 3. a Sehr kleine Kriimmungsradien: Die Gespinste sind schréig zur Langs- 
achse der R6éhrchen orientiert. 6 GréBere Kriimmungsradien: Alle Kokons stehen 

senkrecht zur Laingsachse der Glasréhrchen 


mungsorgeln‘‘ GefaBe mit ellipsoidem Querschnitt verwendet. Die Lar- 
ven suchten auch hier die optimalen Kriimmungsstellen auf, die zwischen 
Haupt- und Nebenscheitel der Ellipsenkriimmung liegen. Die Dach- 
langen von 15 Gespinsten-lagen durchweg zwischen 9,5 und 10,5 mm. 


Abb. 8. ,,Kriimmungsorgel (Erklirung s, Text) 


Muldenférmig eingesenkte Flichen sind Voraussetzung fiir den 
Kokonbau. Ein bestimmter Kriimmungsgrad wird bevorzugt. 

5. Die Bedeutung der Kriimmungsrichtung. Die Spinnrichtung der 
Larve (bzw. die Liingsachse des Puppenkokons) steht normalerweise 
senkrecht zur Lingsachse der Glasréhrchen (s. oben). Von dieser Stel- 
lung weicht das Tier innerhalb bestimmter Kriimmungsradien kaum ab. 
Selbst in den Glasréhrchen, deren Radius unter dem ermittelten Kriim- 
mungsoptimum liegt (s. Tabelle 3), sind die Kokons meist wie erwahnt 
orientiert. Werden noch engere Réhrchen verwendet (r = 1,7 oder 1,0 mm), 
so nehmen die Raupen eine andere Stellung ein und spinnen schrag zur 
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Langsachse des Rohres (Tabelle 4). Jetzt erhalten die Kokons meist wie- 
der eine Linge von 9—10 mm (Abb. 7, s. Tabelle 3). 


Die Raupe von C. susinella versucht 
also zunachst sich in der Kriimmungs- Tabelle 4. Schrdg gestellte Kokons. 
ebene einzustellen. Dieses Bestreben 2e2!ehung Ceisdice Giasronny ti 
bleibt aufrechterhalten auch bei unt CE CLARA NES tae 
; i €l- achse des Kokons mit der Léngs- 
optimalen Kriimmungen. Wird der  achse des Rohres bildet (Durch- 


Kriimmungsradius aber noch kleiner, schnittswerte) (sehr geringe 
so spinnt die Raupe schrag zur Langs- Schwankungen) 
achse des Rohres. Dabei orientiert sie Glasrohrradius | Winkel 
sich jetzt anscheinend so, daB die 
Flache, die sie bespinnt, fiir sie wieder 3,2 mm 54° 

: ae ee asia 1,7 mm 43° 
einen optimalen Kriimmungsgrad auf- 1,0 mm 300 
weist. 


6. Das Verhalten von C. susinella in Rundkélbchen. Kleine und mitt- 
lere Reagenzglaser (6 und 18 cm’) wurden zu Rundkélbchen verschiede- 
ner Weite ausgeblasen (r=0,7; 1,0; 1,3; 1,7; 2,0 mm) In jedes GefaB 
setzte ich je nach GréBe der Kugel 2—5 Larven. Samtliche Tiere 
krochen in den GefaBen ,,eifrig suchend‘‘ umher; sie begannen zuniachst 
erst dann mit dem Kokonbau, wenn sie den Kolbenhals erreicht hatten. 
Da ich sie von dort stets wieder in die Kugel zuriickstieB®, tapezierten 
sie allmahlich die Kolbenwand mit lockerem Gespinst aus. Erst jetzt, 
nach oft mehreren Stunden, wurden auch hier Kokons gesponnen. 
Gelegentlich entstanden dabei MiBbildungen. So fehlte einem Kokon 
das Dach, das schon an anderer Stelle angefertigt worden war, bei 
einem anderen stand die Langsachse des Innenkokons schrag zu der 
des Deckengespinstes. — Unregelmafigkeiten, feine Kanten im Glas 
u. 4. wurden (in schlecht geblasenen K6lbchen) von den Larven be- 
vorzugt. 

GleichmaBig kugelig gekriimmte Flachen sind also fiir die Larven 
von C. susinella nicht besonders zum Kokonbau geeignet, offenbar des- 
halb, weil den Tieren hier die Méglichkeit zur Orientierung in einer 
Ebene fehlt. Wie die C. susinella-Larve die Auswahl des geeigneten 
Untergrundes trifft, konnte nicht naher untersucht werden. Hs ist 
aber mit einiger Sicherheit anzunehmen, da Propriorezeptoren der 
- K6rpersegmente hier eine groBe Rolle spielen. 

Die Feinstruktur der Bodenflache ist ziemlich bedeutungslos fiir den 
Kokonbau von C. susinella. Glatte Glaswande werden in der gleichen 
Weise besponnen wie rauhe Flachen aus Leder, Papier oder Schmirgel- 
papier. In Glasrohren, die mit verschieden rauhen Papieren ausgekleidet 
worden waren, wurde keine Sorte bevorzugt. — Auf sehr grobem Glas- 
papier unterbleibt die Spinntatigkeit. 

11* 
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VI. Das Kokondach von C. susinella als Schutzvorrichtung 


Infolge der geringen Kontraktilitat der Spinnfasern gleich nach ihrer 
Entstehung werden bei der Herstellung der Dachgespinste die mulden- 
formigen Blatteinsenkungen, oft kaum wahrnehmbar, starker gekrummt. 
Dadurch entsteht ein Spannungszustand zwischen Blattflache und Dach 
(gesunde Blattstiicke vorausgesetzt) vergleichbar dem zwischen Bogen 
und Sehne. Durch Wachstumsvorginge in der Blattspreite kann die 
Einsenkung jetzt nicht mehr ausgeglichen werden; sie ist stabilisiert. 
Damit hat die Larve die Gefahr des Erdriicktwerdens durch den eigenen 
Kokon gebannt. (Zweifellos bietet das Dach auch einen gewissen Schutz 
vor rauberischen Arthropoden.) Interessant ist in diesem Zusammen- 
hang der Vergleich mit dem Puppengespinst von Lyonetia clerkella L. 
JAckn (1955) vermutet, daB der dimne Schleier, den die Larve vor 
der Herstellung des an vier ,,Seilen“ aufgehangten Puppenkokons tiber 
die Blattfliche spannt, als Schutz vor Stérungen wahrend des Kokon- 
baues dient. Nach Bere (im Druck und schriftliche Mitteilung) wird 
er als Sitzflache beim Spinnen der Halteseile benutzt. Vielleicht ver- 
starkt er aber auch die Blatteinkriimmung, die die L. clerkella-Larve 
zum Kokonbau anscheinend genau so bendtigt wie C. susinella. 


Die ,,Palisaden*‘ von Bucculatrix ulmella Z. (LYONET 1832; JACKH 
1955) B. cidariella Z. (SORHAGEN 1886), B. pomifoliella CLEMENS (SLIN- 
GERLAND und FLercoHer 1903) und B. albertiella BuscK (zit. nach 
JAcKH, Ross 1953) diirften aber wirklich einen gewissen Schutz vor 
, storenfrieden‘‘ waihrend des Kokonbaus bieten. Auf jeden Fall sollen 
diese Gespinstborsten nur dann angefertigt werden, wenn mehrere Raupen 
gleichzeitig in enger Nachbarschaft spinnen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse 

1, Der Kokon von Cemiostoma susinella L. besteht aus 3 Schichten 
(dem H-formigen Dachgespinst, dem breitellipsioden AuBenkokon, dem 
gerstenkornformigen Innenkokon), die durch 2 senkrecht aufeinander- 
stehende Symmetrieebenen in 4 deckungsgleiche Teilstiicke  zerlegt 
werden kénnen. Die Raupe fiihrt entsprechend den 4 Teilstiicken in 
4 verschiedenen Stellungen die gleichen, fiir jede Spinnphase charak- 
teristischen (ausfiihrlich beschriebenen) Spinnbewegungen aus. Kein 
Teilstiick wird in einem Arbeitsgang sondern stets erst nach hiufigen 
Stellungswechseln, die in streng gesetzmaBiger Weise aufeinander 
folgen, vollendet. 

2. Der Kokonbauinstinkt von O. susinella ist nach Beendigung der 
Spinntatigkeit abgeklungen und nicht erneut auslésbar. Die Raupe 


*Herrn Dr. F. W. Bure, der mir das Manuskript seiner im Druck befindlichen 
Dissertation iiberlieB, danke ich bestens. 
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kann“ aber, aus einem nicht fertiggestellten Kokon herausgenommen, 
ein neues 2. Puppengespinst (geringere Fadendichte!) mit allen seinen 
Einzelteilen bauen. 


3. Die verpuppungsreife Larve meidet direktes Sonnenlicht und 
sucht‘ schattige (Blattunterseite) bzw. dunkle (Experiment) Stellen auf. 


Die Bodenflache (Blattunterseite oder im Experiment die Glaswand) 
mu§ in einem bestimmten Grade in einer Ebene gekriimmt sein. Ebene 
Flachen werden nicht besponnen, kugelige Flachen werden gemieden. 
Zwischen dem Kriimmungsradius der Bodenfliche und der Lange des 
Dachgespinstes bestehen feste Beziehungen. Bei sehr kleinen Kriim- 
mungsradien orientiert sich die Larve schraég zur Kriimmungsebene. 
Mit Hilfe einer ,,Kriimmungsorgel“’ wurde das_,,Kriimmungsopti- 
mum“ der C. susinella-Larve bestimmt. 
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A. Einleitung 
Die staatenbildenden Insekten stellen uns hinsichtlich ihrer Dif- 
ferenzierung in die verschiedenen Kasten! immer noch vor viele un- 


1 Die Bezeichnung ,,Kasten‘‘ fir 9, 2 und ¢ hat sich in der Literatur ein- 
gebiirgert, obwohl sie definitionsgema8 nicht zu Recht besteht. 
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geléste Probleme. Die Hymenopterenstaaten sind durch eine grofe 
Variationsbreite der weiblichen Individuen (normaler Polymorphismus) 
ausgezeichnet. Abnormaler Polymorphismus, der sowohl bei weiblichen 
als auch bei mannlichen Nestgenossen auftreten kann, soll hier von 
vornherein unberiicksichtigt bleiben. 

Die Differenzierung in die verschiedenen Staénde kann auf drei 
Arten erfolgen. 1. Chromosomal, d.h. die Kastenzugehorigkeit wird 
schon durch den Chromosomenbestand festgelegt. 2. Blastogen, d.h. 
die Beschaffenheit des Eies (Gré8e, Ernahrungszustand usw.) ist aus- 
schlaggebend. 3. Trophogen, d.h. Ernaihrung, Feuchtigkeit, Tempe- 
ratur und andere Umweltseinfliisse wihrend der Larvenzeit bestimmen 
die auszubildenden Merkmale (vgl. auch Gortscu 1953, 8. 287). Dabei 
kénnen blastogene und trophogene Bestimmung zusammenwirken; 
chromosomale Bestimmung 1i8t sekundire blastogene und trophogene 
Hinfliisse zu. 

Zum Studium der Kastenentwicklung interessiert besonders die pra- 
embryonale, embryonale und postembryonale Entwicklung; Prapuppen- 
und Puppenzeit haben keinen Einflu8 mehr auf die Kastenbildung. 

Die einzelnen Faktoren der Kastendetermination kénnen bei Bienen 
gut gesondert beobachtet werden, da jedes Hi einzeln in einer Zelle 
bis zur Imago herangezogen wird. Auch die Entwicklungszeiten der 
einzelnen Individuen sind fast konstant. Die Nahrung kann qualitativ 
und quantitativ untersucht werden. Auf Grund zahlreicher Unter- 
suchungen ist die Dzierzonsche Theorie von der Entstehung der Droh- 
nen aus unbefruchteten Hiern nun endgiiltig bestitigt. Die Determi-. 
nation der Mannchen erfolgt hier also rein chromosomal. K6nigin und 
Arbeiterin entstehen aus unbefruchteten Hiern, die Determination er- 
folgt trophogen (BEcKER 1925, RuErIn 1951). 

Fir die Formiciden sind derartige Beobachtungsméglichkeiten 
kaum gegeben. Hier wird die junge Brut in ,,Paketen“’ zusammen- 
geheftet und standig hin- und hergetragen, entsprechend Dunkelheit, 
Temperatur und Feuchtigkeit. Man kann rein morphologisch nicht 
erkennen, ob aus einem Hi eine Kénigin, Arbeiterin oder ein Mannchen 
wird. Das Alter ist nicht bestimmbar, die Zeitdauer der EHi-, Larven- 
und Puppenstadien variabel. Auf Grund dieser Lebensweise kann 
man nicht viel tiber Futtermenge und Futterart aussagen. Die Un- 
ubersichtlichkeit der Verhiltnisse und die bislang wenig tibereinstim- 
menden Untersuchungsergebnisse lassen Gorrscn (1953) zu der Uber- 
zeugung gelangen, daB alle Faktoren, zumindest aber blastogene und 
trophogene, gleichstark an der Ausbildung eines Individuums teil- 
haben. Tatsichlich fallt es schwer, an eine rein trophogene Deter- 
mination wie bei Apis zu glauben. Foret (1874) schloB die trophogene 
Determination auf Grund der Ernahrungsweise sogar noch ganz aus. 
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Die chromosomale Determination der Ameisenmannchen wird in 
der alteren Literatur (vgl. Zusammenfassung bei EscuEricn 1917) oft 
vermutet, konnte aber bis heute nur indirekt erschlossen werden (Lite- 
ratur bei Gorrscu 1953). Fur Kénigin und Arbeiterin ist eine rein 
trophogene Determination prinzipiell denkbar, wenn man hier nur 
kurze, sensible Perioden wahrend des Larvallebens annimmt und die 
Entscheidung dem Zufall tiberliBt, welches Futter gerade wahrend 
dieser Zeit geboten wird. Dagegen spricht: 1. die zeitbedingte Auf- 
zucht von Geschlechtstieren (GdsswaLD u. Brer 1953); 2. die offen- 
sichtliche Abhangigkeit der Geschlechtstieraufzucht von der Volks- 
eréBe (SmirH 1928); 3. die Zwergarbeiterinnenaufzucht (GorrscH 
1953); und 4. die vermutliche Existenz eines Stoffes, der die Ovarien- 
ausbildung bei Larven- und Arbeiterinnen-Imagines hemmen und von 
der K6énigin ausgeschieden werden soll (PAIN 1954). 

Noch verwickelter wird die Erscheinung der Kastendetermination 
bei der Beobachtung der Aufzucht von Arbeiterinnenbrut. Nach 
wiederholten Beobachtungen entstehen aus Arbeiterinnen, denen in- 
folge des Fehlens eines Receptaculum seminis eine Befruchtungsmég- 
lichkeit abgesprochen wird (u.a. ADLERZ 1896, JanET 1904), neben 
Mannchen auch Arbeiterinnen (TanneR 1892, ReIcHENBACH 1902, 
WHEELER 1903 u.a.). Demnach miBten hier haploide Weibchen ent- 
stehen. 

Kinen Beitrag zur Klarung dieser Probleme kann die Endomitose- 
forschung leisten. Die endomitotische Polyploidisierung (e.P.) hat bei 
_den verschiedenen Entwicklungsvorgaingen der Tiere groBe Bedeutung 
(GEITLER 1938). Besondere Verbreitung haben endomitotische Pro- 
zesse bei der Gewebedifferenzierung der Insekten gefunden, und hier 
wiederum in besonderem Ma8e in Larvenstadien. 

LieBe sich die Haploidie in den Friihstadien der mannlichen Larven 
ermitteln, so ware endgiiltig der Beweis erbracht, da Mannchen sich 
aus unbefruchteten Hiern entwickeln. Auf gleiche Art konnte ent- 
schieden werden, ob es sich bei der von Arbeiterinnen erzeugten und 
zur Entwicklung kommenden Brut um haploide oder diploide Kier 
handelt, d.h. ob die von den Arbeiterinnen erzeugten Arbeiterinnen 
diploid-polyploide oder wie Mannchen haploid-polyploide Individuen 
sind=——~ 

Dies setzt allerdings die genaue Kenntnis des Verlaufes der e.P. 
wahrend der Larvenentwicklung voraus. Die Ermittlung dieses Vor- 
ganges ist gleichzeitig ein Beitrag zur Endomitoseforschung. 

Die Deutung der intraindividualen Polyploidie (Hrrrz 1953) wird 
mit der Haufung diesbeziiglicher Arbeiten immer schwieriger. Hoch- 
gradige Polyploidie scheinen vor allem friihzeitig stoffwechselphysio- 
logisch hochbeanspruchte Gewebe (sezernierende Zellen) zu zeigen. 
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Andererseits scheint aber die Polyploidie gewebs- und artspezifisch 
zu sein und auBerdem in Beziehung zur Organisationshdhe tiberhaupt 
zu stehen. Jedenfalls liegen diese Annahmen fiir Insekten, die auch 
am eingehendsten untersucht worden sind, nahe. 

Moglicherweise kann die e.P. verschieden determinierter Larven 
einer Art zu diesem Problem etwas sagen. Erreichen beispielsweise 
die verschieden determinierten Larven in gleichen Geweben verschie- 
dene Polyploidiegrade, so kann man schlieBen, daB hier ein Zusammen- 
hang mit gesteigertem oder vermindertem Wachstum besteht und keine 
Gewebs- und Artspezifitat vorliegt. Besteht ein Zusammenhang mit 
der Stoffwechselaktivitat, so muB diese sich wenigstens in geringem 
Umfange durch Fiitterung und Temperatur oder andere duBere Fak- 
toren beeinflussen lassen. 

An Hand solcher Ergebnisse lieBe sich dann mdglicherweise ent- 
scheiden, ob Zwergarbeiterinnen blastogen oder trophogen — im Sinne 
von Nahrungsmangelerscheinungen — determiniert sind. 

Die grundlegende Fragestellung der nachfolgenden Untersuchungen 
ist also: 

1. Sind endomitotische Vorginge in der Larvenentwicklung der 
Formiciden iiberhaupt zu beobachten oder zu erschlieBen, welcher Ver- 
lauf ist zu beobachten und unter welchen Gesichtspunkten lassen sich 
die Ergebnisse mit Befunden an anderen Insekten vergleichen. 

2. Welche Hinweise kénnen diese Befunde in Bezug auf die Kasten- 
determination geben. 


B. Material und Methodik 


Als Grundlage fiir die Untersuchungen wurden Myrmica laevinodis Nyu. und 
Lasius niger L. gewahlt. Die Tiere wurden in Gipsnestern, ahnlich den von JANET 
(vgl. Escumricn 1917) beschriebenen, gehalten. Wegen der leicht eintretenden 
Schimmelbildung wurde das Futternest stets gesondert und leicht auswechselbar 
angebracht. Fir Vorratsvélker und neu zu grimdende Kolonien erwiesen sich 
groBe und kleine Erlenmeyerkolben und Einkochglaser mit Gipsbéden als giinstig. 
Gefiittert wurde mit zerstiickelten Insekten und Honig. 

Brut definierten Alters wurde herangezogen, indem ein Eiballen einer Kénigin, 
der innerhalb 4 Std abgelegt war, von ,,Pflegeameisen‘‘ groBgezogen wurde. 
Diese Pflegerinnen miissen aber wegen der Gefahr der eigenen Hiablage spatestens 
si 10 Tagen gegen andere Arbeiterinnen des gleichen ,, Hauptnestes‘‘ ausgetauscht 
werden. 

Fixiert wurde mit dem Gemisch von Bourn-ALLEN, 3 Std bei 389°C. Ein- 
gebettet wurde iiber Alkohol-Methylbenzoat-Benzol in Paraffin. Fiir histologische 
Kontrollen bewahrte sich auch die Einbettung iiber Tetrahydrofuran (NULTSCH 
1956) gut. Gefarbt wurde nach FruteEn mit Lichtgriingegenfarbung, mit Methy]- 
blau-EKosin nach Mann und Gallocyanin-Orange G. Fir Kontrollversuche leistete 
die C-Lackmethode (KrauTER 1952) gute Dienste. 

Gemessen wurden die Durchmesser der mit ihrem gréBten Umfang in der 
Schnittebene liegenden Kerne in 84 und 10, bei sehr groBen Kernen in 20 ia 
dicken Schnitten mit dem ZeiB®schen Zeichenprisma bei 1200facher VergréBerung. 
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Nach Hinrzscue u. Tanner (1937) kénnen Kernyolumina, deren Form einem 
Rotationsellipsoid angendhert ist, aus Langs- und Querdurchmesser mit genitigen- 
der Genauigkeit errechnet werden. 

Das Kernvolumen fast aller beobachteter Gewebe steigt auf ein Vielfaches des 
_ Embryonalvolumens an. Um zu entscheiden, ob das Kernwachstum kontinuier- 
lich verlauft, wurden die MeBwerte statistisch ausgewertet. 

Die graphische Darstellung wurde nach HrnrzscuE (1945, 1947, 1954) gewahlt. 
Jedem Verdoppelungsschritt, also jeder gleichwertigen biologischen Reaktion, 
entspricht auf der Abszisse der gleiche Abstand. Jede Regelklasse wurde in drei 
Zwischenklassen unterteilt, deren Umfang in gleichen Proportionen ansteigt. 

Wenn nicht anders angegeben, wurden fir eine Stichprobe 100—200 MeB- 
werte, in ungiinstigen Fallen 50—100 (von einem Tier) verwendet. Alle Werte 
wurden in Kurven aufgetragen, auf der Abszisse das Kernvolumen, auf der Or- 
dinate Kernanzahl in Prozent der Gesamtkernanzahl der Stichprobe. Die dabei 
entstehenden Kurven sind haufig zweigipflig, wenn nimlich zwei Kernklassen 
nebeneinander vorliegen. Diese Zweigipfligkeit und das haufige Auseinanderfallen 
von Dichtemittel und arithmetischem Mittel lassen Streuungsangaben nicht ge- 
rechtfertigt erscheinen. Nach HinrzscuE (1945) eriibrigt sich eine Fehlerrechnung 
von vornherein. Um einen Uberblick zu geben, mit welchen Abweichungen von 
den erhaltenen Kurven gréB8enordnungsmaBig iiberhaupt zu rechnen ist, ist ein 
Beispiel einer Kurve mit zugehérigem Mutungsbereich angefiihrt. Hierin liegt 
mit Wahrscheinlichkeit c=2 (95,5%) der wahre Kurvenpunkt (WEBER 1948). 
Der Mutungsbereich ist abhangig von der GroBe der Stichprobe und der relativen 
Haufigkeit fir jeden Kurvenpunkt. Infolge der geringen Zellzahl je Tier mancher 
Gewebe ist die GréBe der Stichprobe gering und verschlechtert die statistische 
Aussage. AuBerdem iiberlagern andere biologische Reaktionen die Streuung der 
KerngréBen. Deswegen wird der auf diese Weise ermittelte Streuungsbereich 
eréBer sein als der wirkliche. Das angefiihrte Beispiel zeigt die Verhaltnisse an 
der Mitteldarmkurve 547 von Myrmica laevinodis (s. Tabelle 1, Abb. 1, vgl. auch 
Abb. 4). 


Tabelle 1. Mitteldarm (547) von Myrmica laevinodis 
Zahl der gemessenen Kerne: 130 


Klassengrenze? 


Klassen- Kern- 
mitte volumen 


pe 


: 


= 


4,2 4,5 4,3 0,8 0,0. 

4,5 4,8 4,6 3,4 1,1 6,8 
4,8 5,1 4,9 1,5 0,3 4,6 
5,1 5,4 5,2 2,3 0,6 5,9 
5,4 5,7 5,5 6,2 3,1 10,2 
5,7 6,0 5,8 5,4 2,6 9,8 
6,0 6,4 6,2 pl 4,3 12,7 
6,4 6,8 6,6 11,5 7,2 17,3 
6,8 7,2 7,0 23,1 17,4 30,2 
7,2 7,6 7,4 6,2 3,1 10,2 
7,6 8,0 7,8 5,4 2,6 9,8 
8,0 8,5 8,2 10,0 6,1 15,5 
8,5 9,0 8,7 11,5 7,3 17,3 
9,0 9,5 9,2 3,8 1,5 8,0 
9,5 10,1 9,8 1,5 0,3 4,6 
1 Mittelwert der Kerndurchmesser, gemessen in mm des Projektionsbildes. 


2 Erschlossener Polyploidiegrad. 
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Abb. 1. Beispiel einer Verteilung der Kerngré8en mit Mutungsbereich (¢ = 2). 
Mitteldarmkurve 547 yon Myrmica laevinodis (vgl. auch Abb. 3) 


I. Entwicklungsdauer der Brut 


Uber die Entwicklungsdauer einzelner Formicidenarten gibt GonrscH 
(1953) eine Zusammenstellung. Dort finden sich fiir gleiche Arten unter 


Tabelle 2. Entwicklungszeit von Normal-?? 
(in Tagen) 


Freiland 
Hi | Larve | Puppe|Gesamt| Gesamt 


26 28 34 88 


Hiablage 


JEANS 
April 
Mai 
hint, 64 
Aviles oe <n 
August 
September 
Oktober 
November 
Dezember 
Januar 
Februar 
Marz 
April 

Mai 


1 Die Nester standen von Mai bis Oktober im 
Freien, in den iibrigen Monaten in einem maBig 
warmen Raum. 


verschiedenen Bedin- 
gungen bei den einzel- 
nen Autoren recht ab- 
weichende _Resultate. 
Faktoren, wie Tempe- 
ratur, Jahreszeit u.a. . 
beeinflussen die Ent- 
wicklung erheblich!. 

Bei den Ztichtungen 
konnte fir Myrmica 
laevinodis die Entwick- 
lung unter verschiede- 
nen Bedingungen beob- 
achtet werden. Diese 
Befunde sind in Ta- 
belle 2 und 3 zusam- 
mengefaBt. 

In einem 
schlipfen nicht 
Imagines zu 
Zeit. 


Nest 

alle 
gleicher 
Obwohl die Hi- 


ablage innerhalb von 4 Std erfolgte, sind Unterschiede von 6—7 Tagen 


(etwa 8%) hiufig. 


Der beobachtete Maximalunterschied betrug 


13 Tage (16%). Im Thermostat waren Differenzen von 4 Tagen 


* Ebenfalls wurden keine besonderen Versuche angesetzt, um die Entwicklungs- 
dauer von 992 und gS zu bestimmen. Uber langere Entwicklungszeiten von 


Geschlechtstieren berichten Brmr (1952) und Baxter (1950) 


. 
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die Regel (Maximum 10 Tage). Daraus kann man schlieBen, daB nicht 
nur Jahreszeit und Temperatur Einflu8 auf die Entwicklungsdauer 
haben. Andere Faktoren, wie Ernahrung, Feuchtigkeit, VolksgréBe, 
Alter der Pflegeameisen usw. sind schwer faBbar und konnten hier 
nicht beriicksichtigt werden. Die hier gewonnenen Ergebnisse lassen 
sich auch nicht ohne weiteres auf Freilandvélker tibertragen. Im Winter 
ruht die Hiablage bei Freilandvélkern vollstandig, hier iberwintern 
in den meisten Fallen Larven. Die Freilandvélker kénnen auch nicht 
mit Hisschrankvélkern verglichen werden,-da die Tiere im Freiland 
zu groBen Trauben geballt iiberwintern und so unter Umstanden der 
Brut andere Temperatur- und Feuchtigkeitsverhaltnisse schaffen. Die 
Versuche in Kunstnestern kénnen stets nur Anhaltspunkte vermitteln. 


Tabelle 3. Hntwicklungszeit von Normal-? 9 und Zwerg- 9 9 


Tempera- Myrmica-9¢. 
tur 


Ut 6} 


Lasius-Ziwerg-?9 
Gesamt 


Larve Puppe | Gesamt 


27 23 19 24 66 35 
20 25 25 29 79 46 
14 29 Pat 36 92 51 
4 nur geringfigige Weiterentwicklung Kinige schliipfen, 


nicht lebensfahig 


In den wenigsten Fallen gelangt 99-Brut zur Aufzucht. Von 
Stenamma fulvum berichtet FrnctpE (1901), daB 99 Hier ablegen, die 
zur Entwicklung kommen; die Entwicklungszeit betragt mehr als das 
Doppelte der normalen 99-Entwicklung. AuBerdem sind die Nach- 
kommen kleiner. Fiir Myrmica laevinodis konnte die Aufzucht von 
Imagines (99 und 3) beobachtet werden. Fiir deren Entwicklungs- 
zeit kann aber kein Wert angegeben werden; selbst unter annaihernd 
konstanten Bedingungen, wie sie der Thermostat bietet, und reich- 
lichen Futtergaben, schwankten die Entwicklungszeiten zwischen 98 
und 184 Tagen. Die schliipfenden Imagines zeigten keinerlei GroBen- 
abweichungen von normalen Imagines. 


II. 


1, Allgemeines zur Polyploidie 

Viele Beobachtungen tiber GréBenanderungen von Zellkernen fanden 
mit der Einfiihrung des Begriffes der endomitotischen Polyploidisierung 
durch GrirLerR (1941) eine Deutung. Als Endomitose definiert er ,,die 
im natiirlichen Ablauf der Entwicklung eines Organs erfolgende Zwei- 
teilung der Chromosomen bzw. ihrer Aquivalente im Zellkern ohne 
_ Bildung einer Spindel und ohne Teilung eines Kerns‘. Der daraus sich 
fiir den Kern ergebende Zustand ist die Polyploidisierung. Seitdem 
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haufen sich die Arbeiten iiber derartige Vorginge, und die zunachst 
als Ausnahmefille gedeuteten Befunde (NEmMEé 1898, Witson 1906, 
Stomps 1910, VEspowsky 1911/12, WinxKLEeR 1916, Frotowa 1926, 
1929) erwiesen sich als ganz normale Erscheinungen. 

Im Tierreich sind die Polyploidiegrade im allgemeinen bedeutend 
hoher als bei Pflanzen. 1028-ploidie (GETTLER 1939) stellt keinen Aus- 
nahmefall dar. Die Polyploidisierung ist besonders im Insektenreich 
haufig und spielt hier die gré8te Rolle in der Larvenentwicklung. Es 
sind hieriiber eine ganze Reihe von Untersuchungen bekannt (GEITLER 
1953). Bisher hatte man sytematisch Ausma8 und Verbreitung der 
Polyploidie untersucht. Nachdem nun angenommen werden kann, daB 
es sich um einen ganz normalen Entwicklungsvorgang handelt, ,,.mehren 
sich in unserer Zeit die Mitteilungen, nach denen die Bestimmung der 
Kerngré8e auch als biologische Untersuchung angewandt werden kann, 
um bestimmte Funktionszustinde zu erkennen‘‘ (HintTzscHE 1954). 

Nicht bei allen Tieren ist die e.P. direkt feststellbar. Als Unter- 
suchungsmethoden kommen zur Zeit folgende in Frage: 


1. Feststellung des Strukturwechsels selbst (GEITLER 1953). 


2. Zahlung von bestimmten Chromosomen, die auch wahrend des 
Ruhestadiums der Kerne erhalten und firbbar bleiben (z.B. X-Chro- 
mosomen von GERRIS, GEITLER 1939). 


3. Chromozentrenzihlung. Nach Herrz (1931) mu8 ihre Zahl kon- 
stant bleiben, da sie aus bestimmten Stellen bestimmter Chromosomen 
hervorgehen. Nach RerrBeRGEeR (1949) kann sie aber variabel sein in 
Abhangigkeit von AuBenbedingungen. Auch die Méglichkeit der Sam- 
melchromozentren-Bildung darf nicht tibersehen werden. 

4. Nukleolenzihlung, soweit keine Sammelnukleolen gebildet wer- 
den. Sie ist als alleinige Methode ungeeignet (GEITLER 1934, Jonas 
1950, ScHwincK 1951). 


5. Messung des Kernvolumens. Dies ist die klassische Methode, 
ihr fehlt es nicht an Angreifern, aber auch nicht an Verteidigern. Nicht 
tberall, wo e.P. strukturmafig nachgewiesen werden konnte, durch- 
laufen die Kernvolumina die Reihe 1:2:4. Da8 aber rhythmisches 
Kernwachstum ohne Polyploidie bis zu 1:1024 vorkommt, ist unwahr- 
scheinlich, selbst wenn ScHRADER u. LEUCHTENBERGER (1950) eine 
Proteinsynthese ohne Chromatinvermehrung fiir méglich halten. 


6. Quantitative Methoden, die sich mit der Messung des Chromatin- 
gehaltes beschiftigen, sind in neuerer Zeit entwickelt worden und be- 
statigen in zahlreichen Fallen die durch Kernmessung erhaltenen 
Befunde (VENDRELY u. VENDRELY 1948, Moore 1952). 

Fir die Formiciden sind bisher keine Chromosomenuntersuchungen 
moglich. Die Kerne- zeigen stets eine granulire Struktur. Mitosen 
konnen zwar in der Epidermis beobachtet werden, Chromosomen sind 
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dabei nicht zaiblbar, die Zahlen sind zu hoch. ARMBRUSTER (1913) 
schatzt die diploide Zahl auf 16; Lepoux (1954) schatzt haploid 12. 
Infolge der granuléren Struktur kann man keinen Kernphasen- 
wechsel (Untersuchungsmethode 1) beobachten (BIER 1952). Vielleicht 
vorhandene Chromozentren oder heterochromatische Chromosomen 
(Untersuchungsmethode 2, 3) werden von diesen Strukturen tiberdeckt. 
Auch die Nukleolenzahlung (Untersuchungsmethode 4) fiihrt zu keinem 
Ergebnis infolge teilweiser Sammelnukleolen-Bildung. Es bleibt fiir 
diese Untersuchungen kein anderer Weg, als zunachst die KerngréBen 
zu messen und daraus die Polyploidiegrade zu erschlieBen. Wegen ahn- 
licher Schwierigkeiten greifen auch neuere Arbeiten noch auf die MeB- 
methode zuriick (HENKE 1949, STEFFEN 1955). Endgiiltige Aussagen 
kénnen in diesen Fallen aber nur durch quantitative Messungen des 
Chromatingehaltes (Untersuchungsmethode 6) gemacht werden. 

In einigen neuen Arbeiten iiber quantitative Messungen des DNS- 
Gehaltes wurde gezeigt, daB das Kernwachstum nicht immer mit einer 
DNS-Zunahme parallel gehen mu8 (VENDRELY u. VENDRELY 1956, 
ALFERT 1957), auch die Einlagerung von RNS kann rhythmisch er- 
folgen und ein Kernwachstum erzeugen. Wir miissen also mit der 
Deutung des Kernwachstums als Ausdruck einer e.P. vorsichtig sein. 
Erschwert wird der RiickschluB von einer bestimmten KerngréBe auf 
einen dazugeh6érigen Polyploidiegrad noch durch die Untersuchungen 
Risers (1954) an Apis. RisLER unterscheidet ein e-diploides und ein 
l-diploides Stadium. Aus SpindelgréBe und Chromosomenzihlung er- 
halt er den diploiden Zustand fiir 2 Kernklassen, die im GrédfBen- 
verhaltnis 1:2 stehen?. 

Da aber auf jeden Fall angenommen werden kann, daB das rhyth- 
mische Wachstum der Kernvolumina eine grofe Bedeutung fiir den 
Organismus hat, und die Annahme einer Polyploidisierung zundchst 
nicht ungerechtfertigt erscheint, wird fiir die KerngréBen der erschlos- 
sene Polyploidiegrad weiterhin zur Charakterisierung benutzt. Ob er 
dabei nur die Rolle eines Mafstabes spielt oder tatsichlich endomito- 
tische Vorginge im Kern wiedergibt, kann heute nicht mit Sicherheit 
entschieden werden. 


2. Untersuchungen zur Polyploidie einzelner Gewebe bei Myrmica laevinodis 


Fir die Fragestellung dieser Arbeit gentigt die Untersuchung einiger 
Gewebe, die gut zu identifizieren sind, und die so zusammengestellt 


1 Wenn es sich hierbei um eine fiir die Gattung Apis typische Erscheinung 
handelt — aus anderen Insektengruppen wurde Ahnliches bisher nicht bekannt —, 
so sind die von mir angegebenen (erschlossenen) Polyploidiegrade fiir die Formi- 
- eiden den Kernen tatsachlich zugeordnet. Gilt die Rislersche Feststellung auch 
fiir die Formiciden, so ist der tatsachliche (erschlossene) Polyploidiegrad stets um 
eine Kernklasse geringer als angegeben. 
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wurden, da® ihnen sehr verschiedene Aufgaben zufallen. Es wurden 
ausgewahlt : 

a) Die Epidermis als Beispiel eines Gewebes, das in Zusammenhang 
mit Hautung und Wachstum steht und auferdem strukturmaBig 
komplizierte Gebilde, die verschiedenen Haartypen, hervorbringt. 

b) Der Mitteldarm und 

c) die Malpighischen GefiBe als die vom Stoffwechsel mit Abbau 
und Resorption am meisten belasteten Gewebe. 

d) Die Oenocyten, deren Funktion nicht geklart ist. 

e) Die Fettzellen als ein typisches Speichergewebe. 

f) Die Spinndriise als Vertreter des Driisenapparates. 

g) Die Ganglien, ein Gewebe, das nach Aussagen der meisten Au- 
toren diploid bleibt und Kernvolumenzunahmen nur auf Grund von 
Kernsafteinlagerung zeigen soll (GErITLER 1939), nach KaraAwaArEw 
(1898) keine Metamorphose durchmachen soll, nach V. BavER (1904) 
aber eine komplizierte Umgestaltung, komplizierter als alle anderen 
Gewebe, erfahrt. 

Die Darstellung der Kurven wurde unter ,,Material und Methodik* 
erlautert. Bei mehrgipfligen Kurven mu das Verhaltnis der Hohen 
der Maxima zueinander nicht immer etwas tiber die tatsaichliche an- 
zahlmaBige Verteilung der verschiedenen Kernklassen aussagen, da 
die Verwendung einander genau entsprechender Schnitte nicht modglich 
war. Die Kurven der 9? von Myrmica laevinodis, die zunachst als 
Grundlage aller weiteren Untersuchungen besprochen werden sollen, 
wurden nach Larvenalter geordnet. 

Uber die Zahl der Hautungen ist wenig bekannt. Gré8enmessungen 
an Larven aller Stadien sagen nichts aus, denn man erhialt keine ge- 
gliederten geometrischen sondern kontinuierliche Reihen. Die Hautung 
selbst zu beobachten ist bisher nicht gelungen. Aus den Kernvolumina- 
kurven ergeben sich auch keine sicheren Anhaltspunkte (vgl. aber 
Oenocyten). Untersuchungen tiber den Hautungszustand der Larven 
lassen nur auf 3 Larvenstadien schlieBen. 

a) Epidermis. Die Epidermis besteht aus einem regelmaBigen ein- 
schichtigen Epithel, dessen Machtigkeit verschieden ist. Funktions- 
miBig fallt ihr die Abscheidung der Cuticula, die Haarbildung und 
zuweilen die Oenocytenbildung zu. Dementsprechend ist mit ver- 
schieden gestalteten Zellelementen zu rechnen. Nach HEnxKeE (1947) 
ist die Epidermis ein giinstiges Objekt fiir die Untersuchung der Ent- 
wicklungsleistung einer Zelle; Schuppen- und Balgbildungszellen zeigen 
gegentiber dem diploiden Grundepithel héhere Polyploidiegrade. Tricho- 
gene Zellen werden von mehreren Autoren (u.a. ScHwincK 1951, 
Krumix8 1952, Lrpp 1953) als polyploid beschrieben. Trichocyten, 
die diploid bleiben, erwihnt GurrneR (1953). 
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Das Heranwachsen der Epidermis ist fiir einzelne Insektenarten 
vollig verschieden. Zwischen 2 Grundtypen — 1. Epidermis bleibt 
diploid, Wachstum und Vermehrung der Zellzahl (GurripR 1953), 
2. Epidermis wachst durch ZellvergréBerung (WAGNER 1951) — gibt 
es Uberginge des gemischten Wachstums (ANDERSON 1932). Das 
Wachstum der Epidermis von Myrmica verliuft nach dem gemischten 
Typ. Hinerseits wird das Kernvolumen verdoppelt, andererseits sind 
diese Zellen noch teilungsfahig, und ihre Zahl vermehrt sich bei jeder 
Hautung, indem sie hier wieder das diploide Stadium erreichen und 
erst im nachsten Larvenstadium zur Tetraploidie heranwachsen. Neben 
den tetraploiden sind noch okto- und 16-ploide Kerne zu finden, die 
zar Zeit der Mitosewellen nicht mehr nachweisbar sind. Sowohl Zellen 
mit tetraploiden als auch mit okto- und 16-ploiden Kernen stehen mit 
den verschiedenen Haartypen in Zusammenhang, und es ist eine Ko- 
ordinierung bestimmter KerngréBen und Haartypen wahrscheinlich. 
Von gleicher GréBe wie die Haarbildungszellen sind in einigen Stadien 
die Zellen, die sich als Oenocyten aus der Epidermis lésen. Dariiber 
wird bei der Besprechung der Oenocyten berichtet werden. 

Die Metamorphose der Epidermis beansprucht lingere Zeit und 
beginnt schon kurz nach der Defakation (Trzas 1922). Alle polyploiden 
Zellen werden histolysiert, von den diploiden Imaginalscheiben aus 
werden laufend diploide Zellen nachgeschoben, die aber sehr bald 
tetra- und z.T. oktoploid werden. 

Abb. 2 zeigt den typischen Verlauf des Epidermis-Wachstums. 

1. Stadium: 3 Kerngr6éBen sind vorhanden, von denen die diploiden 
Kerne den Imaginalscheiben, die tetraploiden dem Grundepithel, und 
die oktoploiden den Haaren und der Oenocytenbildung zugeordnet 
sind. 

2. Stadium: Keine Anderung. 

3. Stadium: Auftreten von 16-ploiden Zellen, die teilweise zur 
Oenocytenbildung verwendet werden. Zur Metamorphose sind nur 
diploide und tetraploide Zellen vorhanden. 

Puppenstadium: Das imaginale Epithel wird aus diploiden Zellen 
aufgebaut, die aber bald wieder tetra- und oktoploid werden. Zur 
Zeit des Schliipfens sind keine diploiden Zellen mehr nachweisbar. 

b) Mitteldarm. Die Haupttatigkeit der Larve ist die Nahrungsauf- 
nahme, um heranzuwachsen und Reservestoffe fiir die Metamorphose 
bereitzustellen. Die Hauptaufgabe der Nahrungsverwertung fallt zu- 
nachst dem Mitteldarm zu. Hier wird die Nahrung mit Hilfe von 
Sekreten aufgeschlossen und gleichzeitig resorbiert. Dementsprechend 
ist er bereits bis zum Schliipfen der Junglarve weiter entwickelt als 
- andere Organe. 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 12 
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Zwischen den  funk- 
tionsfahigen Zellen — die 
enorme GréBe der Zellen 
und Kerne fiel bereits 
KarawalEw (1898) auf — 
liegen einzeln kleine Rege- 
nerationszellen. Die akti- 
ven Zellen erschépfen sich 
nicht nach mehrmaliger 
Sekretion und werden nicht 
erneuert, wie das in der 
Imago der Fall ist. 

Fir Myrmica konnte 
festgestellt werden (Abb. 3), 
daB der Mitteldarm vor 
dem Schliipfen der Jung- 
larve bereits Kerne mit 
doppeltem Volumen gegen- 
tiber den meisten anderen 
Geweben aufweist. Das 
gleiche beobachtete RisLER 
(1954) an Apis. Gleich 
nach dem Schlipfen der 
Junglarve verdoppelt sich 
das Volumen abermals, und 
ohne Synchronisierung mit 
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Abb. 2. KerngréBen in der Epi- 
dermis wihrend der Entwicklung 
von Myrmica laevinodis-9?. Rela- 
tiv geringes Heranwachsen der 
Kerne durch e. P., Vorkommen 
mehrerer Kernklassen 
nebeneinander 
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Abb. 3. Verlauf der Kerngré8eninderungen in der 

Mitteldarmentwicklung bei Myrmica laevinodis-?9. 

Kerne des Larvaldarmes nehmen stark an GréRe 

zu, Puppen- und Imaginaldarm werden aus Er- 

neuerungszellen unter Heranwachsen der Kerne 

gebildet, erreichen aber nicht die KerngréS8en des 
larvalen Darmes 
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Hautungsstadien verdoppelt sich das Kernvolumen weiterhin. Die 
Erneuerungszellen beginnen mit Teilung — und dadurch Nester- 
bildung — zum Aufbau des Puppendarmes in der Mitte des 3. Lar- 
venstadiums (Kurve 568), entsprechend dem 5. Stadium bei Apis 
(RisLeR 1954). Nach Heranwachsen dieser Zellen auf 32-ploidie erfolgt 
die Ablésung des larvalen Epithels und anschlieBend Kontraktion. 
Das Puppenepithel verdaut weitgehend das larvale Epithel und geht 
wiederum zugrunde. Dieser Vorgang ist nicht allgemein verbreitet 
bei Insekten (DEEGENER 1908). Aus den Kernvolumenkurven geht 
nicht hervor, ob tatsaichlich der gesamte Puppendarm von Myrmica 
wieder abgebaut wird — nach histologischen Bildern ist es aber an- 
zunehmen — da die Erneuerungszellen wieder in lebhafte Tatigkeit 
treten und bereits neue 32-ploide Zellen vorhanden sind, bevor die alten 
abgebaut werden. 

Im Gegensatz zum larvalen Epithel, das im ganzen abgestoBen wird 
und noch eine Zeit lang im Zusammenhang im Lumen des Puppen- 
darmes bleibt, geht das Puppendarmepithel unter Chromatolyse und 
Cytolyse zugrunde. Der imaginale Darm ist ausgezeichnet durch eine 
groBe Anzahl von Zellen und geringeren Polyploidiegrad. Jetzt dient 
der Darm auch nur noch dem Erhaltungs- und Betriebsstoffwechsel, 
die Beanspruchung des Gewebes ist also geringer geworden. 

c) Malpighische Gefaife. Die Vasa Malpighii der Formicidenlarven 
sind stets in Vierzahl vorhanden. Sie durchziehen den Larvenkérper 
mehr oder weniger gewunden bis fast zur Kopfregion. Sie erreichen 
einen gréBeren Durchmesser als die imaginalen GefiBe, die aber in 
eréBerer Anzahl vorhanden sind. Die larvalen Malpighischen GefaBe 
wachsen ebenfalls stark durch Kernvergr6éBerung (Abb. 4). Im Gegen- 
satz zum Mitteldarm haben sie aber keine Erneuerungszellen. Das 
erste Verdoppelungswachstum findet erst nach dem Schltipfen der 
Larve statt. In Pylorusnahe bleiben Zellen und Kerne kleiner als in 
den tibrigen Abschnitten, wie auch bei Apis (RisLER 1954). Zur Zeit 
des CystenausstoBes zeigen die Malpighischen GefiBe Degenerations- 
erscheinungen, die sich vor allem in der UnregelmaBigkeit der Kern- 
form und Verklumpen des Kerninhalts aufern. Unter Histolyse gehen 
sie abschnittsweise zugrunde. Im 3. Larvenstadium, nach dem Cysten- 
ausstoB, wahrend die larvalen GefiBe abgebaut werden, beginnen die 
imaginalen Malpighischen Geféfe vom Imaginalring des Hinterdarmes 
auszuwachsen. Schon bevor sie ihre endgiiltige Linge erreicht haben, 
zeigen die Kerne ein vergréBertes Volumen, und zwar sind sie, wie die 
Kurven 571 ff. darstellen, zunaichst oktoploid, um schnell 16-ploid zu 
werden, ein Zustand, der nahezu bis zum Schliipfen der Imago bei- 
behalten wird. 

d) Fettzellen. Die Fettzellen sind mesodermalen Ursprungs. Zu 
Beginn des 1. Larvenstadiums ist ihre Zahl noch gering, nimmt aber 
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Abb. 4. Entwicklung der Malpighischen GefiBe bei 


Myrmica 


laevinodis-°°. 


Nahezu parallele Kern- 


groBeninderungen zur larvalen Mitteldarmentwick- 
lung. Aufbau imaginaler GefaiBe verliuft sehr viel 
schneller als Entwicklung des pupalen oder imaginalen 


Mitteldarmes 


im Laufe des 1. und zu Be- 
ginn des 2. Larvenstadiums 
zu, so daB schlieBlich Mitte 
des 2. Stadiums fast der 
ganze Larvenk6érper zwi- 
schen den Organen dicht 
mit polyedrischen Zellen 
angefillt ist. Bis hierher 
wachst das Gewebe sowohl 
durch Zellteilung als auch 
durch ZellvergroBerung, 
wie auch von GEITLER 
(1940) und RisLEerR (1954) 
beschrieben ist. Zu Beginn 
des 2. Stadiums erhoéht sich 
die Zahl noch, es sind aber 
nur noch tetraploide Kerne 
vorhanden, folglich miissen 
auch tetraploide Mitosen 
ablaufen. Im 2. Larven- 
stadium beginnt die Phase 
der Einlagerung von Reser- 
vestoffen. Noch sind die 
Kerne rund und gut meB- 
bar (Abb. 5), es erfolgt noch 
eine weitere Kernvolumen- 
verdoppelung. Von diesem 
Zeitpunkt an werden die 
Zellen mit EKinlagerungen 


Fettzellen der Myrmica 
laevinodis-??. MeBbare Kerne nur 
bis zum Beginn des 3. Larven- 
stadiums vorhanden, spditer von 
Reservestoffen iiberlagert und 
deformiert 
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so vollgestopft, da8 es zu Kerndeformierungen kommt. Das Auftreten 
sternfoérmiger Kerne wird zur Regel, sie sind weder meBbar noch schatz- 
bar. Es ist méglich, daB die Kerne noch einen weiteren Verdop- 
pelungsschritt unternehmen, sie erreichen aber auf keinen Fall so 
hohe Polyploidiegrade, wie Groscu (1950) fiir Habrobracon angibt. 

Wahrend der Metamorphose lésen sich die Fettzellen voneinander, 
runden sich ab, verlieren an Hinschliissen, wobei in einigen Zellen wieder 
runde Kerne auftreten. 

Das Wachstum der Fettzellen 1iB8t sich bis zum 16-ploiden Stadium 
verfolgen, alle darauffolgenden Veranderungen entziehen sich der Kon- 
trolle. 

é) Oenocyten. Die Oenocyten fallen durch die starke Affinitat 
ihres Plasmas zu Farbstoffen auf. In bestimmten Larvenstadien kann 
man ihre Bildung aus grofen Epidermiszellen beobachten. Sie liegen 
segmental in der Umgebung der Tracheen der ersten 8 Abdominal- 
segmente zu Gruppen vereinigt. Das Wachstum ihrer Kerne ist deut- 
lich aus der Abb. 6 ersichtlich. Vergleicht man aber diese Kurven 
mit denen der anderen Gewebe, so fallt die UnregelmaBigkeit der Lage 
der Maxima auf. 

Das Auftreten kleinerer Oenocyten geht auf Neubildungen aus der 
Epidermis zuriick. Sicherlich steht es nicht im Zusammenhang mit 
den 2 Sekretionsphasen, die Ocusk (1944) an Oenocyten von Sialis 
beschreibt. Vergleicht man nun die neugebildeten Oenocyten mit der 
GroBe der Epidermiszellkerne, so stellt man fest, daB die Oenocyten 
jeweils aus den zur Zeit vorhandenen gré8ten Epidermiszellen ent- 
stehen. Neubildungsphasen der Oenocyten fallen mit der hypothetischen 
Hautungsanzahl von 6 zusammen. 

Zur Zeit des CystenausstoBes wird die Zahl der Oenocyten stark 
vermehrt, sie verteilen sich jetzt regellos im Kérper, die Hauptmenge 
bleibt zwischen den Fettzellen. Das Schicksal der larvalen Oenocyten 
hat schon viele Forscher beschaftigt, aber die Ergebnisse widersprechen 
sich weitgehend (KosHEVNIKOV 1900, Pérez 1901, ALBRO 1930, OcHsE 
1944, Ris~teR 1954). 

Die Kernvolumenmessungen bestatigen die Angaben, daB die Oeno- 
cyten in Puppe und Imago kleiner sind als in der Larve, aber tiber das 
Schicksal der groBen larvalen Oenocyten wird nichts ausgesagt. Auch 
histologische Beobachtungen fiihrten zu keinem Ergebnis, es wurden 
in Ausnahmefallen mehrkernige Oenocyten, aber weder Teilungsstadien 

noch Degenerationserscheinungen beobachtet. So mui die Klarung 
dieser Frage weiteren Untersuchungen vorbehalten bleiben. 

Die auffallende UnregelmaBigkeit der Kurven la8t die Deutung zu, 
daB fiir das Wachstum dieser Kerne 2 Faktoren wichtig sind, die 
sich tiberlagern: rhythmisches Wachstum und reversible Kernschwel- 
lungen. Da keine besonders intensiven Wachstumszeiten mit Zeiten 


. 


SU6- oe 
Es BAA i Ra SE Aa - 
IO 
Soe 
550 & DA Mevbiteing ms 
a 
Cre a ee ees 
sor aan i 
Neubildg. uv Cenogyren < 
N 562 oy, d. Pas Oe 7 
aS 553 | Neubildung | ase ye 
Avay e 
8 563 Neubilaung — . 
& |5b5 
ES aia atte 
das en 
565 |-/ 
es ee | oN 
567 NX e 
so || c/a 
556 2 
sa LAA Uwe 
‘i ale I ii Y7 
559 sls | i 
570 Neubildung 
re . 49 
557 Uenocyien zahlreich tim 
Korper verveilt ae Sy 50 
X | 577 Neubildung 
SS “ 
s 558 
Nese tele 
567 | Neubilaung, 
pa: + 
572 
Spe 
& | 582 Uenocyten im IY, = 
S EEN 0 bY 
OX 
ee 85 
is y~TY 


2 4 8 1 dé bl 1B 


4 
256 51¢ 10240. 


Abb. 6. Oenocytenkerne im Verlauf der ??-Ent- 


wicklung von Myrmica laevinodis. 


Unregel- 


miiger Kurvenverlauf deutet auf hohe Aktivitat 
der Zellen hin. Auftreten kleinerer Oenocyten 
zur Zeit der vermuteten Hautungen 
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des Wachstumsstillstandes 
wechseln — dies ist bei der 
Spinndriise der Fall — kann 
man nur auf eine standige 
intensive Tatigkeit schlieBen. 
Nach der Metamorphose wird 
der Kurvenverlauf regelmabi- 
ger, was vielleicht mit einer 
Funktionsinderung zusam- 
menhangt. Weitere Unter- 
suchungen zu dieser Frage 
sollen folgen. 

f) Spinndriise. Die Exi- 
stenz von Insektenstaaten ist 
kaum denkbar ohne die hohe 
Entwicklung des Driisenappa- 
rates der Kinzelindividuen. 
Vor allem die Labialdriise 


Wa S spielt im lLarvenleben eine 
yz ~bedeutende Rolle. Thr wird 


die Funktion des Kokonspin- 
nens zugeschrieben und die 
Zeit der héchsten Aktivitat 
und der Degeneration kann 
auch mit der Fertigung des 
Kokons zeitlich in Uberein- 
stimmung gebracht werden. 
Die Spinndrise ist aber auch 
bei Ameisenarten mit nackten 
Puppen vorhanden. Die ein- 
zige bekannte Art, der die 
Spinndriise fehlt, ist bisher 7'a- 
pinoma nigerrvmum (ATHIAS- 
Henriot 1947). Die Ausbil- 
dung der Driise bei M yrmica- 
laevinodis sowie das Auftre- 
ten hoher Polyploidiegrade 
zu gleicher Zeit wie bei Lasius 
niger laBt auf jeden Fall auf 
eine ahnliche sekretorische 
Tatigkeit schlieBen. Das Se- 
kret scheint sich allerdings bei 
den beiden Arten in seiner Be- 
schaffenheit zu unterscheiden. 
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Die Spinn- oder Labialdriise wird embryonal an der Basis der 2. Ma- 
xille (SNopGRass 1954) angelegt, beginnt aber erst im 1. Larvenstadium 


zu wachsen und sich in die 
einzelnen Abschnitte, Tubus, 
Reservoir und Driisenteil, zu 
differenzieren. 


BeiM yrmica laevinodis zei- ~ 


gen die Kerne folgendes Ver- 
halten (Abb.7): Im 1. Lar- 
venstadium Vermehrung der 
Kernzahl, gegen Ende eine 
Volumenverdoppelung. Im 
2. Larvenstadium ein schnel- 
les Heranwachsen unter stin- 
digen Volumverdoppelungen 
der Kerne. Im 3. Larvensta- 
dium starke Sekretionstatig- 
keit und ein unregelmaBiges 
Anschwellen der Kerne. Da 
die Kurven in diesem Bereich 
sehr unregelmaBig sind, 
scheint es sich lediglich um 
eine Kernaufquellung, infolge 
der starken Tatigkeit, zu han- 
deln. Das Wachstum ist in 
dieser Phase reversibel. Nach 
dem Cystenaussto8 beginnen 
die Kerne ihre Gestalt zu 
verandern und zeigen Pykno- 
sen; die GroBen koénnen nur 
noch -anndhernd _ bestimmt 
werden. Kurz vor SBeginn 
der dauBerlichen Metamor- 
phose, die sich bei kokonspin- 
nenden Formiciden bereits im 
Kokon —abspielt, verfallen 
ganze Teile der Degeneration. 
Der Abbau der Speicheldriise 
erfolet durch  Histolyse 
(KaRAWAIEW 1898, ANGLAS 
1900, BrRLEsE 1901), nicht 
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Abb. 7. Kerngré8en in der Spinndriisenent- 
wicklung yon Myrmica laevinodis-°?. Volle Funk- 
tionstiichtigkeit erst nach Abschlu8 des GréBen- 
wachstums erreicht. Zur Zeit der Sekretion 
unregelmaBiger Kurvenverlauf 


durch Phagocytose, wie Pérez (1901) fiir ,,Fourmi rousse“ beschrieb. 
Das Reservoir der Spinndriise ist nach Arutas-HENRIoT (1947) ein 
sackfémiges Gebilde mit wenigen Kernen, die manchmal ganz zu fehlen 
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scheinen (,, ... paraissant parfois absents“). Bei den von mir unter- 
suchten Arten waren Kerne stets zu finden. In der dimnen Wand des 
Reservoirs sind sie aber nur als scheibenfomige Gebilde wechselnder 
Dicke, niemals verdstelt, anzutreffen. Fir vergleichende Messungen 
sind sie ungeeignet. Der Durchmesser der Scheiben kann auSerordent- 
lich hoch werden. 

Im Prinzip stimmt die Entwicklung der Spinndriise mit den Be- 
-funden an anderen Insekten tiberein (GEITLER 1953). Zum Unterschied 


bleiben aber die Kerne regelmaBig rund 
Tin str 


| LLarvenstadium 


lungen. 

g) Nervensystem. Nachdem nun einige 
Gewebe besprochen sind, die in erster 
Linie mit dem Stoffwechsel der Larve 
zusammenhaingen und  ausgesprochen 
rhythmisches Kernwachstum zeigen, soll 
als letztes das Nervensystem behandelt 
werden. Hinsichtlich der Kerngré8en 


ZA (4 58.76% 


Abb. 8. Kerngré8en im Cerebral- a. i 
ganglion von Myrmica laevinodis- ploidie der Ganglienzellen soll erhalten 


Inderungen wanrond der Untwiek, bleiben (GurrteR 1941), und die GréBen- 
lung, ausgepriigte Maxima fehlen gchwankungen nur auf Anderung des Kern- 

saftes beruhen (GEITLER 1953). AuBerhalb 
Insekten werden dagegen hochpolyploide Nervengewebe beschrieben der 
(Baricozzi 1942, Herrz 1954). 

Das Nervensystem wird friih angelegt und zeigt 2 Lager, hypo- 
dermale Zellen und Neuroblasten (SNop@Rass 1925). Die Neuroblasten 
zeigen verdoppeltes Kernvolumen, neben Mitteldarmzellen die einzigen, 
die bereits vor dem Schliipfen der Junglarve vergréBert sind. Nach 
dem Schliipfen zeigt das Gehirn fast ausschlieBlich Neuroblasten, die 
die GréoBe oktoploider Zellen haben. Daneben entstehen eine ganze 
Reihe von Zellen tetraploider Gré8e und ganz wenige diploider GréBe. 

Anhand der Kurven (Abb. 8) kann gezeigt werden, da8 in allen 
Larvenstadien keine wesentlichen Anderungen in der Kerngré8e auf- 
treten. Ob die schwach ausgebildeten aber stets regelmaBig vorhandenen 
Maxima tiberhaupt mit Kernklassen identifiziert werden kénnen, kann 
nicht mit Sicherheit entschieden werden. Fiir Kernklassen sprechen 
die Beobachtungen von V. BauER (1904) iiber Nukleolenzahlen. 

Infolge der verschiedenen Ausbildung des larvalen und imaginalen 
Gehirns miissen noch embryonale Elemente vorhanden sein. Die 
Umgestaltung erfolgt einerseits mit Hilfe der Neuroblasten, anderer- 
seits mit Hilfe besonderer embryonaler Zellen, die sich zur Metamor- 
phose in schneller Folge mitotisch teilen, also Imaginalscheiben ent- 


oder oval, sie zeigen niemals Verdaste-_ 


zeigt es keine Besonderheiten; die Di-- 
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sprechen. Diese ,,[maginalscheiben‘‘ sind besonders deutlich an den 
Lobi optici und beginnen ihre lebhafte Teilungstitigkeit bereits im 
AnschluB an den CystenausstoB. Gleichzeitig zeigen verschiedene 
Zellen Degenerationserscheinungen in Form von Kernpyknosen. 


3. Unterschiede in Kasten 


Bisher wurde die Entwicklung von Myrmica-99 anhand von Kern- 
volumenkurven verfolgt. Es soll jetzt untersucht werden, wieweit sich 
°, 2 und ¢ voneinander unterscheiden. 

AuBerlich zeigen die Larven keine Unterschiede. Lediglich das 
letzte Larvenstadium zeichnet sich durch zusatzliches GroéBenwachs- 
tum aus, und zwar werden 99-Larven etwas gréRer als mannliche. 
Altere Stadien unterscheiden sich in der Anlage der Geschlechtsorgane, 
Hoden weisen eine Dreiteilung auf, wihrend Ovarien ungeteilt schlauch- 
formig sind (GorTscu u. KATHNER 1938). Die Larven der 992 und 99° 
unterscheiden sich erst spit, etwa von der Mitte des 3. Stadiums ab. 
Hier beginnt auch ein starkes zusatzliches Groé8enwachstum der 9- 
Larve. 

Die Unterschiede der KerngréBen sollen anhand von Kurven er- 
lautert werden. Eingetragen sind dazu auf der Abszisse die fortlaufen- 
den Stadien der 99. EHingeordnet wurden nun 99- und $¢-Larven 
auf Grund ihrer GrofBe. Eine altersmaBige Eingruppierung ist nicht 
moglich, da sich infolge der Uberwinterung der Geschlechtstierlarven 
ganz andere Verhaltnisse ergeben. Das zusitzliche GroéBenwachstum 
_ der Geschlechtstierlarven wurde durch Einschieben in die 99-Ent- 
wicklung verdeutlicht, der physiologisch gleichwertige Zustand des 
CystenausstoBes wurde als Begrenzung gewahlt. Die Puppen wurden 
ebenfalls nur nach auBerlichen Merkmalen (Augenausfairbung, Chitin- 
ausfarbung) klassifiziert und eingeordnet. Auf der Ordinate sind die 
Polyploidiegrade eingetragen. In dieses System wurden alle Kurven- 
maxima gezeichnet, und zwar alle Hauptmaxima durch Striche ver- 
bunden, alle Nebenmaxima wurden als alleinstehende Zeichen einge- 
setzt oder ganz weggelassen. Die Verbindungsstriche der Mitteldarm- 
maxima sind mehr oder weniger hypothetisch. 

a) Epidermis. 9: Da die Epidermiszellen ihre Teilungsfahigkeit 
beibehalten, findet nur ein Wachstum durch Zellvermehrung statt, 
eventuell eine zusatzliche Hautung. Es besteht kein Unterschied zur 
0-Larve. 

3: Urspriinglich haploide Epidermiszellen sind schon kurz nach 
dem Schliipfen der Junglarve diploid und tetraploid. Sie zeigen keinen 
Unterschied gegeniiber 99-Larven. Die Imaginalscheiben verdoppeln 
ebenfalls sofort ihr Kernvolumen, so da sie den weiblichen Larven 
| angeglichen sind. Im Gegensatz dazu bleiben die Imaginalscheiben 
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der Fliigelanlagen bei Apis haploid, wahrend die Imaginalscheiben 
der Extremititen ebenfalls diploid werden. Allerdings findet die Her- 
aufregulierung etwas spiter statt als bei Myrmica. Auch GROSCH 
(1950) beschreibt fiir mannliche Habrobracon-Larven ein Haploidbleiben 
wahrend des 1. Larvenstadiums. 

b) Mitteldarm (Abb. 9). Die 9-Larve erreicht 1024-ploidie gegen- 
iiber 512-ploidie der 9. Auch der pupale Mitteldarm weist noch 1024- 
ploidie auf. In der Puppe gleichen sich die KerngréBen wieder der 9 
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Abb. 9. Vergleich der Mitteldarmentwicklung der 3 Kasten von Myrmica laevinodis. 
2 erreicht héhere Kernklasse. Gleiche Zahl von Endomitoseschritten wie bei der 2 fihrt 
beim ¢ infolge haploider Ausgangszellen zu gleichen Kerngré8en wie bei der ?. S, = 


Schliipfen der Larve; H = vermutete Hiutung; C = CystenausstoB; S. = Schliipfen der 
Imago 


an. Das ¢ liegt zunachst mit seinem Hauptmaximum um eine Kern- 
klasse niedriger, erreicht aber bis zum CystenausstoB die gleichen Kern- 
groBen wie die ?. Die Bildung des pupalen und imaginalen Darmes 
entsprechen der 9 vollkommen. Nur ganz vereinzelte Erneuerungs- 
zellen kénnte man als haploid ansprechen, die meisten werden diploid, 
so daB sie wieder der 9-Larve angeglichen sind. Dagegen bleiben die 
Erneuerungszellen der Drohnen stets haploid (RisLer 1954). 

c) Malpighische GefiBpe (Abb. 10). Die Malpighischen GefaiBe zeigen 
die auffalligsten Unterschiede. Die 99-Larven sind den 99-Larven 
um einen Schritt voraus, die imaginalen GefaiBe sind zuerst auch um 
jeweils einen Schritt voraus, werden aber von schliipfbereiten ¢¢ und 
2? tberholt.. Ob die geschliipfte 2 die KerngréBe der gg und 99 
erreicht, konnte nicht festgestellt werden. 

Die Kerne der Malpighischen GefaiBe der ¢g-Larven verhalten sich 
wie die des Mitteldarms. Zunachst liegen sie eine Kernklasse tiefer, 
erreichen aber zum CystenausstoB die gleiche GréBe. Ob die imagi- 
nalen GefaBe sich aus haploiden Zellen entwickeln, wie RisLER (1954) 
von Apis berichtet, konnte nicht nachgewiesen werden, da sie sehr 
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schnell unter Vervielfachung ihres Kernvolumens heranwachsen. Da 
aber der Imaginalring des Hinterdarmes haploide Zellen aufweist, ist 
es anzunehmen. 

d) Oenocyten. Die Oenocyten zeigen sehr uniibersichtliche Ver- 
haltnisse. GroBenordnungsmaBig stimmen die Kerne von 9, 2 und 
3 tberein. Die Oenocyten der 99 zeigen vor dem Schliipfen Tendenz 
zur VergroBerung. 

e) Spinndriise (Abb. 11). Hierfiir gilt das gleiche, was schon fiir Mittel- 
darm und Malpighische GefiBe gesagt wurde. 

}) Nervensystem. Bei Q und 9 ist bis zur Umgestaltung zum Ima- 
ginalgehirn kein Unterschied festzustellen. ¢g-Larven zeigen gleiche 
GroBenverhaltnisse in ihren Kernen. Zunachst sind die Neuroblasten 
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Abb. 10. Vergleich der Entwicklung der Malpighischen GefaBe der 3 Kasten von Myr- 
mica laevinodis. Auffallende Unterschiede in der zeitlichen Ausbildung der imaginalen 
GefaéBe. Abkiirzungen wie in Abb. 9 


doppelt so groB wie die haploiden Epidermiszellen. Im 1. Larvenstadium 
machen sie dann eine weitere Verdoppelung durch und haben zum 
2. Stadium sich denen der 99-Larven angepaBt. Ganglienmutterzellen 
und Ganglienzellen entsprechen im 2. Stadium auch denen der weib- 
lichen Larven, jedoch sind in der Anlage der Lobi optici, die ja erst 
bei der Metamorphose auswachsen, haploide Kerne vorhanden, im 
Gegensatz zu den 99 und 99, bei denen sie stets diploid sind. Im 
imaginalen Gehirn haben aber diese Zellkerne alle ihr Volumen ver- 
doppelt, so daB kerngréBenmaBig kein Unterschied mehr vorhanden ist. 

Der Vergleich der 99- und ¢4-Larven und -Puppen zeigt Unter- 
schiede in der Entwicklung. Das Gro8enwachstum des ¢ weicht nicht 
so stark von dem der ? ab, wie das der 9. Die absoluten Gréfen, die 
die Kerne der ¢¢ erreichen, sind stets gleich denen der 99. Da die 
$6 aber von haploiden Zellen ausgehen, miissen sie einen Endomitose- 
schritt mehr ausfihren als die 9°, aber die gleiche Anzahl von Schrit- 
ten wie die 99, die auf Grund ihrer diploiden Ausgangsklasse eine 
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Kernklasse héher gelangen. Somit unterscheiden sich also die Ge- 
schlechtstiere von den 9°? durch die Zahl der Endomitoseschritte. Das 
weist auf die phylogenetische Entstehung der 9 als gehemmte Q hin. 


Die Erreichung einer héheren Kernklasse mu’ im Zusammenhang 
mit dem gesteigerten GroBenwachstum der 9 stehen. Da die meisten 
Gewebe der Larve bereits polyploid und damit nicht mehr teilungs- 

fahig sind, miussen die 
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Abb. 11. Vergleich der Spiindrasonentwickiung der »0el HOrmliciden Agi. s ter 

3 Kasten von Myrmica laevinodis. Gleiche Inter- scheint demnach der haplo- 
pretation wie bei Mitteldarmvergleich. Abkiirzungen : es 

wie in Abb. 9 ide Zustand instabil zu 

sein, und die Angleichung 

an den diploid-polyploiden Zustand wird auf dem schnellsten Wege her- 


gestellt. Vielleicht fihrt dieser Zustand zur sekundiren Diploidie der 33. 


4. Polyploidie bei Lasius niger und die Stabilitét der KerngréBen 
gegentiber Aufzuchtbedingungen 


An Myrmica laevinodis wurde gezeigt, daB die Larven unter stin- 
diger Polyploidisierung bestimmter Gewebe heranwachsen. Alle Ver- 
suche wurden unter méglichst optimalen Bedingungen durchgefiihrt. 
Um die Stabilitét der KerngréB8en zu priifen, miissen aber diese AuBeren 
Bedingungen abgewandelt werden. Dabei sind nicht alle Faktoren, 
die von Bedeutung sind, bisher erfaBbar. Es geht auch zunichst 
weniger um die Frage, wie die einzelnen Faktoren in das Entwicklungs- 
geschehen eingreifen, als darum, ob sie tiberhaupt die KerngréBen 
beeinflussen, wie von anderen Objekten bekannt ist. 

Die Entwicklungstendenz von Lasius niger ist gleich der von Myr- 
mica. Fir den Vergleich wurden nur 3 Gewebe herangezogen, da 
diese typische Unterschiede untereinander aufweisen. Epidermis und 
Ganglien verhalten sich prinzipiell gleich und die Oenocyten zeigen 
wiederum uniibersichtliche Verhdltnisse. In Abb. 12 ist der Entwick- 
lungsverlauf im Vergleich zu Myrmica zusammengestellt. Bemerkens- 
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wert sind die unterschiedlichen Polyploidiegrade der ,,groBen‘ und 
»,kleinen‘‘ Rasse! von Lasius. 

a) Temperatureinflu8. Durch Temperaturainderung konnte nur eine 
Entwicklungsverzégerung erreicht werden, aber keine Anderung in der 


KerngroBe. n Mitteldapm 


b) FuttereinfluB. Lasius niger ist 572 
kein Nahrungsspezialist. Die Larven Soak vib 7 
werden von den (9° gefiittert und yj 


erhalten nicht nur Futtersekrete, wie 5 
die Verschiedenheit des Darminhaltes 


zeigt. 

Es wurde als Nahrung einigen Vélkchen 
ausschlieBlich Honig gegeben. So erhalten 
die Larven zwar keine reine Kohlenhydrat- 
ernahrung, aber entschieden mehr als die 57 
iibrigen Versuchsvélkchen. Als Zusatznah- 
rung erhalten die Tiere unkontrollierbare 
Sekrete von den 79. Die Pflegerinnen diirfen 
dabei nicht zur Hiablage kommen, denn 
diese Hier wiirden eine gute Zusatznahrung 
bieten. Die Pflegeameisen wurden auch im 
Vorratsnest nur mit Honig gefiittert. Hier 
konnte aber nicht vermieden werden, daB 
die von der 2 abgelegten Hier begierig ver-  n, 
schlungen wurden, woraus auf den physi- 57 
ologischen Hungerzustand dieser einseitig 
ernahrten Tiere geschlossen werden kann. 

Die Vélkchen zeigen stark verkiirzte Lebens- 7 
dauer, sie zeichnen sich durch Tragheit und 
relative Unempfindlichkeit gegentiber Licht- 
einfall und Erschitterungen aus. 2 

Andere Versuchsvoélker erhielten auf die 
gleiche Art nur zerschnittene Mehlwiirmer, 
also eine rein tierische Ernéhrung mit vor- app. 12. Vergleich der KerngréBen- 
wiegend HiweiS und Fett. Diese Vélkchen nderungen in der Entwicklung des 
lieBen sich beliebig lange halten und zeigten  Mitteldarmes, der Malpighischen Ge- 
das normale lebhafte Verhalten. 5 gy eae Sete phlei 

laevinodis °? mit Lasius niger °°. 

Einige Kolonien erhielten als einzige Polyploidisierungstendenz im gleichen 
Nahrung Hier der entsprechenden 9, die MaBe vorhanden 
auch zum gréSten Teil gefressen wurden. 

In Hungervélkchen gelangten keine Larven zur Aufzucht, stets wurden auch 
die durch anfangliche Hiernahrung noch aufgezogenen Larven mit verspeist. 


Malpighische befabe 


Solondrise 


— Myrinica laen 
— Lasius niger, grobe hasse 
—~ 4 4» | Kleine kasse 


1 Ob es sich dabei tatsachlich um Rassen oder nur um Kolonien mit schlechten 
oder guten Aufzuchtbedingungen handelt, ist bisher nicht untersucht. Unterschiede 
in bezug auf die Polyploidiegrade konnten gefunden werden, wogegen keine Unter- 
schiede in der absoluten AusgangskerngréBe bestehen. Ob Unterschiede in der Ent- 
wicklungszeit dabei vorhanden sind, wurde nicht ermittelt. Beide Typen werden 
- als normal entwickelte Lasiws-?9 angesehen und daher vorlaufig als ,,kleine 
Rasse“‘ und ,,grofBe Rasse“‘ bezeichnet. 
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Die Ergebnisse dieser Versuche sind in Abb. 13 dargestellt. 

Die mit Mehlwiirmern gefiitterten Tiere zeigen volle Ubereinstim- 
mung mit normal ernahrten Tieren der kleinen Rasse, ebenso die mit 
Eimaterial gefiitterten mit Tieren der groBen Rasse. Tiere der Honig- 
versuchsvélkchen zeigen bei gleicher KérpergréBe geringere Polyploidie- 
grade, was nur durch gréRere Zellzahl ausgeglichen werden kann. 
Die héchsten hier beobachteten Polyploidiegrade liegen um einen Grad 
tiefer als bei den kleinen normal ernaéhrten Tieren. Auffallig ist vor 
allem das starke Zuriickbleiben der Spinndriise. Ob hier ein Zusam- 
menhang mit der Funktion des Organs vorliegt, ist unklar. DaB aber 
eine Anderung des Gewebes bei Zuckerfiitterung kein Einzelfall ist, 


Spinnardse 


Abb. 13. Verschiedene KerngréB8en von Lasius niger-°? bei unterschiedlicher Fiitterung. 
Vergleich yon Mitteldarm, Malpighischen GefaBen und Spinndritise. Mit Ausnahme der 
reinen Kohlenhydraternéihrung (= physiologischer Hungerzustand) lassen sich nur 
Abweichungen erzielen, die auch unter natiirlichen Bedingungen zu finden sind. 
----- Normalfutter- Volk, Honigvolk, Hi-Volk, —-—-— Mehlwurm-Volk 


zeigt die Beobachtung der Pharynxdriisen bei Apis. Orro (1955) fand, 
daB fiir ihre normale Funktion EiweiBnahrung nétig ist, bei Zucker- 
fiitterung unterbleibt die Vakuolenbildung, und es erfolgt eine vor- 
zeitige Degeneration. 

Daraus ergibt sich, da die rein tierische Ernahrung zur normalen 
Entwicklung ausreicht, moglicherweise tritt dieser Fall auch in Frei- 
landnestern auf und fiihrt hier zur Ausbildung vorwiegend kleiner 
Imagines. Die Kier stellen ein optimales Futter dar, denn die-ent- 
sprechenden Larven sind durchweg gut entwickelt. Reine Kohlen- 
hydrate stellen eine Mangelkost dar, die sich auf einzelne Gewebe 
verschieden stark auswirkt. Allerdings sind die Bedingungen des 
letzten Experimentes ungewohnlich extrem und werden in der Natur 
nie verwirklicht. 

c) Andere Faktoren. Untersuchungen iiber Feuchtigkeitseinflu8 und 
Raummangel, auch iiber den Einflu® der 99-Zahl1, konnten nicht 
durchgefiihrt werden. 


z Der Zusammenhang zwischen Geschlechtstieraufzucht und 99-Zahl wurde 
von GésswaLD (1954) geklart, Brran (1956) stellte een Zusammenhang zwischen 
LarvengroéBe, Geschlecht und 99-Zahl fest. 
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d. Untersuchungen an Zwergarbeiterinnen 


Erst- oder Zwerg-?9 erreichen nicht die Kérpergrd8e der Normal- 
°°, auch ist ihre Entwicklungszeit, wie gezeigt wurde, kiirzer. Es soll 
nun die Polyploidisierung ihrer Gewebe untersucht werden, denn 
moglicherweise ergibt sich ein Hinweis auf die Determination dieser 
Larven. 


Im allgemeinen wird kein Unterschied in der Art der Determination 
von Normal-?9 und Zwerg-?? betont. Einzig Gorrscu (1937) kommt 


zu der Uberzeugung, bei Zwerg-?9 handele es sich um eine blastogene 
Determination im Gegensatz 


zur trophogenen Determination 57 Normal-9 

der Normal-??. Er schlieBt 7% oe 

dies aus Versuchen, in denen , wo LWELG-PP 
7 a 


Zwerg-9? in normalen Nestern 


aufgezogen wurden. Anderer- chy 
; ; ---- SDIMMPUSE. 
seits ist aber bekannt, daB ——Malp Gefiibe 


Zwerg-9? andere Nahrung be- 
kommen als Normal-?? (STEI- a sarvengribe b 


Kerngré8enverhiltnisse der 


NER 1954). Abb. 14a. u. b. 

a) Polyploidie der Zwerg- 
arbeiterinnen. Im Gegensatz zu 
Normal-?9 erreichen Zwerg-?9? 
geringere Polyploidiegrade. Die 
Kerngré68en bleiben gegentiber 
der Kérpergr68e zuriick, woraus 
man notwendigerweise auf eine 


Zwerg-?? von Lasius niger im Vergleich zu Nor- 
mal-??. Zwerg-?? bleiben in ihren KerngréBen 
hinter Normal-?? zuriick. Verhiltnis Kern- 
gréBe zu KdorpergréBe erreicht bei beiden 
Morphen andere Werte. Kurve a und b stellen 
zwei verschiedene Aufzuchten in verschiedenen 
Jahren dar, keine adiquaten 
Aufzuchtbedingungen 


erdBere Zellzahl schlieBen muB. Der 


Entwicklungsverlauf ist normal (Abb. 14a). 


Einen Parallelversuch von Zwerg-??-Aufzucht aus einem anderen 
Jahr stellt die Abb. 14b dar. Hier fallen die relativ groBen Kerne 
der Malpighischen GefiBe auf, die Kurve liegt hoher als die der Spinn- 
driise. Worauf dieser Befund beruht, ist unklar. Als Grund kamen 
andere Aufzuchtbedingungen in Frage. Da aber durch Temperatur 
sonst keine Unterschiede bewirkt werden, kann es sich nur um Feuch- 
tigkeitsunterschiede oder unbekannte Faktoren handeln. Es ist un- 
-wahrscheinlich, da es sich hier um individuelle Schwankungen handelt. 
Das Problem konnte infolge technischer Schwierigkeiten nicht weiter 
verfolgt werden. Es zeigt aber, da8 nicht ohne weiteres alle Ergebnisse 
reproduziert werden kénnen und daB als gesicherte Ergebnisse nur 
Entwicklungstendenzen und nicht exakte Werte angegeben werden 
kénnen. Die Entwicklung der Tiere laBt sich nicht in strengen Regeln 
wiedergeben, bevor nicht alle Faktoren, die hier eine Rolle spielen, 
beriicksichtigt werden. 
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b) Versuche mit Zwergarberterinnen. Lat man die Ersteier einer 
2 von normalen Pflegevélkchen autziehen, so entstehen, wenn iiber- 
haupt, wiederum Zwerg-9? mit gleichen Polyploidiegraden. La8t man 
das Experiment umgekehrt ablaufen, d.h. gibt man eimer jungen, 
griindenden, unbefruchteten 9 laufend Kier einer alteren befruchteten 
Q zu, wird ein Teil der Kier aufgezogen. ?9-Larven entstehen aus den 
zugesetzten Eiern, mannliche Larven entstehen aus den Hiern der 
jungen 9. Die weiblichen Larven sind schon auf Grund ihrer Kérper- 
groBe nicht als Zwerg-9? anzusehen. Die Polyploidiegrade des Mittel- 
darms und der Malpighischen GefaSe entsprechen denen der grofen 
09-Larven. Dies zeigt eindeutig, daB eine trophogene Beeinflussung 
der Zwerg-?? ausgeschlossen ist, was auch schon von GorETscH (1937) 
angenommen wird. Die von der jungen 2 mit Einahrung aufgezogenen 
Larven entsprechen in KérpergréBe und Polyploidiegrad den Larven 
der entsprechenden Futterversuche. 


Ill. 
1. Die Hiablage der M yrmica-Arbeiterinnen 


Ameisen-?9 kénnen in verschiedenen Abstufungen zur Eiablage 
schreiten. Es gibt primitive Arten, die relativ schnell zur Hiablage 
kommen und es werden solche beschrieben, die nie zur Eiablage ge- 
langen. Entsprechend der Fahigkeit der 99, Hier zu produzieren und 
abzulegen, verhalten sich auch die Ovarien. Wir kennen Formen, 
deren Ovariolenzahl fast der der Q entspricht, solche Arten tendieren 
auch stark zur Hiablage. Andere wiederum, die nur kiimmerliche Reste 
eines Ovariums haben, konnten bisher nicht zur Eiablage gebracht 
werden. Auf Arten, die zwar Hier in den Ovarien ausbilden, die aber 
nicht zur Ablage kommen, wird an anderer Stelle noch hingewiesen. 

Uber das Auftreten eierlegender 99, Grund zur Eiablage, Zahl der 
Kier und die Entwicklung der daraus entstehenden Tiere sind bis heute 
trotz der Fille der Beobachtungen keine eindeutigen Vorstellungen zu 
gewinnen. 

Es hat nicht an Beobachtern gefehlt, die die EKiproduktion von 99 
fiir einen ganz normalen Vorgang auch in weiselrichtigen Nestern 
halten (ErpMAnN 1928; GorrscH 1937, 1938; G. C. WHEELER 1938; 
Brian 1953). Im Gegensatz zu den von der dkologischen Warte aus 
gegebenen Deutungen befaBt sich WryErR (1929) mit der physiologi- 
schen Seite des Problems. Er schreibt den Ovarien der 99 von For- 
mica rufa einen Funktionswandel zu; die Ovarien stellen ein Stoff- 
wechselorgan dar. 

Zwangslaiufig ergeben sich bei der Haltung und Zucht Beobachtungen, 
die zur Klirung des Problems der Hiablage etwas beitragen kénnen. 
Ks soll nicht versiiumt werden, diese hier mitzuteilen. 
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Bei Myrmica laevinodis konnte eine Eiablage stets beobachtet 
werden, wenn °°? langere Zeit weisellos gehalten wurden. Niemals 
wurde in den ersten Tagen der Weisellosigkeit eine Eiablage beobachtet, 
gleichgiiltig, zu welcher Jahreszeit die Tiere eingefangen wurden und 
unter welchen Bedingungen sie in diesen Tagen gehalten wurden. 
Das besagt, daB bei Myrmica laevinodis eine Kiablage der 99 im nor- 
malen Staat nicht vorkommt, wie oft vermutet. 

Die Zahl der abgelegten Hier schwankt betrachtlich. Beobachtet 
man die Hiablage tiber langere Zeit, so zeigt sich immer ein Anwachsen 
der Kizahl zu einem jahreszeitlich abhangigen Maximum, darauf ein 
Abfall und ein erneuter Anstieg, der aber das Maximum selten wieder 
erreicht. Abfall und Wiederanstieg sind abhingig von Jahreszeit und 
Temperatur. Die Fiitterungsweise tibt ebenfalls einen geringen Hin- 
fluB aus. Ob nun das Alter der Kolonie oder der physiologische Zu- 
stand der 9? auBerdem Einflu8 hat, wurde nicht iberpriift. Die 
GroBe der Versuchsvélkchen zeigte keinen EinfluB. 

Einzelne 99 unterscheiden sich hinsichtlich ihrer Eiproduktion, 
wie die Kontrolle isolierter 9? aus weisellosen Nestern zeigte. Die 
Ovarienausbildung ist ein Ma8 fir die Hiablagefahigkeit. 

Die Inkubationszeiten einiger Arten sind bekannt (WasmMAnn 1891, 
Lucas 1912, Brrr 1954). Bei Myrmica laevinodis betragt die Inku- 
bationszeit unter normalen Bedingungen 17—24 Tage. Jahreszeitliche 
Schwankungen sind gering, an einer Temperaturabhangigkeit ist je- 
doch nicht zu zweifeln. Fiitterungsunterschiede machen sich nicht 
bemerkbar, selbst Hungervoélker zeigen keine veranderten Inkubations- 
zeiten. Hine ganz erhebliche Beeinflussung stellt dagegen die An- 
wesenheit von Brut dar, die Inkubationszeit wird verlangert. Puppen 
bleiben jedoch ohne Einflu8. 

Aus diesen Beobachtungen ergibt sich: 1. da in weiselrichtigen 
Nestern keine EHiablage durch 9° erfolgt, 2. daB die Hiablage in weisel- 
losen Volkern nach einer Inkubationszeit von etwa 3 Wochen erfolgt, 
3. daB die Starke der Hiablage von auBeren Faktoren beeinfluBt werden 
kann, 4. daB nicht alle Tiere gleichmaBSig an der Hiablage teilhaben. 


2. Die Entwicklung der Arbeiterinnenbrut 


_ Es-ist eine bekannte Tatsache, da8 nur wenige Hier tberhaupt 
zur Entwicklung kommen. Stets wurden Imagines aus den Hiern 
erhalten, die teils mannlichen, teils weiblichen Geschlechtes waren. 

Auf Grund der wiederholten Beobachtungen, daB sich ?9-Imagines aus den 
von 99 abgelegten Eiern entwickeln (Tanner 1894, RercHmnpacn 1902, Craw- 
LEY 1912, Ernst 1912, u.a.), ist die Giiltigkeit der Dzierzonschen Theorie fir die 
Formiciden noch immer nicht voll anerkannt. Henkine (1892) lehnte die normale 
Entwicklungsméglichkeit parthenogenetischer Eier auf Grund der Entwicklungs- 
tendenz vollig ab. 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 13 
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Aus den angefiihrten Arbeiten kann nicht eindeutig ersehen werden, ob die 
Kier nicht doch befruchtet waren. 

Die einfachste Erklarung fiir das Zustandekommen diploider Kier ist die — 
Befruchtung von ??. Anatomisch ist eine Befruchtung zwar schwierig, da die 
Geschlechtsorgane, vor allem das Receptaculum seminis, verkimmert sind (LEuUK- 
KART 1858, ADLERZ 1896, Janet 1902, Apam 1912), aber nicht prinzipiell un- 
moglich. Ein Befund spricht gegen die Auffassung von der Unbrauchbarkeit 
der kleinen Receptacula, namlich die Beobachtung WeryeErs (1935), der bei einer 
? von Technomyrmex albipes (Dolichoderinae) Spermatozoen im Receptaculum 
gefunden hat. Die Zugehérigkeit dieses Tieres zu einer Interkaste ist allerdings - 
nicht ganz auszuschlieBen. 

Wenn die Méglichkeit einer unter Umstaénden auch nur kurafristigen Spei- 
cherung der Spermatozoen besteht, so finden die befruchteten Kier eine einfache 
Erklarung, denn Nestbegattung scheint weit verbreitet zu sein. Im Kunstnest 
konnte sie bei Myrmica haufig beobachtet und hervorgerufen werden. 

Eine andere Méglichkeit ware noch in Teilungsanomalien zu sehen. Die Kier 
kénnten friihzeitig diploid werden und damit ihr Geschlecht verandern. Diese 
Annahme erscheint zwar zunachst absurd, gewinnt aber an Bedeutung, daB im 
vorigen Abschnitt festgestellt wurde, daB die Tendenz zur Aufregulierung des 
haploiden Zustandes zum diploiden stark ausgepragt ist. Allerdings spricht die 
ausschlieBliche Aufzucht von ¢¢ in den Nestern, in denen eine Nestbegattung 
ausgeschlossen war, wiederum dagegen. 

Nachweislich 99-Nachkommen wurden bei Myrmica laevinodis nur 
in Nestern, in denen eine Befruchtung der 99 nicht prinzipiell ausge- 
schlossen war, erhalten. Nimmt man also an, da8 alle weiblichen Nach- 
kommen aus weisellosen Nestern nur durch Nestbegattung zustande 


kommen, ist dieser Vorgang viel allgemeiner, als bisher angenommen. 


‘3. KerngréBen in der Entwicklung der Arbeiterinnenbrut 


Um jede Moglichkeit einer Nestbegattung auszuschlieBen, wurden 
°? vom ‘Puppenstadium an in ¢4-freien Nestern gehalten. Die von 
diesen abgelegten Hier wurden zur Untersuchung verwendet. 


Auffallig ist immer wieder der hohe Prozentsatz der Hier, die gefres- 
sen werden, teils von den eierlegenden ?9, teils von den Larven. Von 
den Hiern, die sich tatsichlich zu Larven entwickeln, werden wieder 
ein ganzer Teil gefressen, bevor sie sich verpuppen. Erreichen sie das 
Puppenstadium, werden sie auch zu Imagines!. 


Alle fixierten Larven dieses Versuches waren mannlich und kein 
Unterschied in den Kerngréfen gegeniiber gleichgroBen g$g-Larven 
aus 99-Kiern feststellbar. Nur 2 Larven machten eine Ausnahme. 
Bei gleicher Gré8e wie die tibrigen, die kurz vor der Verpuppung stan- 
den, hatten sie Kerngréfen, die tiber die normalen Werte hinausgingen. 
Ks ist naheliegend, daB solche Larven sich nicht mehr weiter entwickeln 
kénnen und hierin, also in Entwicklungsanomalien, mag der Grund 


* Dabei spielt es keine Rolle, ob die Hier haploid oder infolge der Befruchtung 
diploid sind. 
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zu suchen sein, daB ein groBer Teil der Larven sich nicht verpuppt. 
Da8 ein groBer Teil der Kier gar nicht bis zur Organdifferenzierung 
kommt, ist schon von mehreren Autoren beschrieben. Unter anderem 
beobachtete Henkine (1892) bei einem Teil der unbefruchteten Kier 
von Lasius niger abnorme Spindelfiguren und spater abnorme Teilungs- 
schritte. 
TY. Vergleich der normalen Arbeiterinnenentwicklung 
verschiedener Formicidenarten 
Anhand von Vergleichsmaterial verschiedener Gattungen und Arten 
soll zu zwei wichtigen Fragen Stellung genommen werden: 


1. Verhalten sich alle Formiciden hinsichtlich der Polyploidisierung 
in ihrer Entwicklung gleichartig, oder lassen gréBere Unterschiede 
auf spezielle Entwicklung phylogenetisch friih getrennter Gattungen 
schlieBen ? 

2. Kommen die GrdSenunterschiede der Larven verschiedener 
Arten durch Variation der Polyploidiegrade, des Ausgangsvolumens 
der Kerne oder durch verschiedene Zellzahlen zustande ? 


Beide Fragen koénnen durch Auswertung des gleichen Materials 
geklart werden. Von verschiedenen Gattungen und Arten wurde Brut 
aus Freilandnestern gesammelt. Zum Vergleich wurden nur die gréBten 
Larven herangezogen, um die héchsten Polyploidiegrade vor der Ver- 
puppung zu erhalten. Als Ma8 fiir diploide Kerne wurden die Imaginal- 
scheiben der Extremititenanlagen verwendet. 

Falls vorhanden, wurden auch Puppen mit untersucht, um zu zeigen, 
daB iiberall ein Abbau der hochpolyploiden Gewebe erfolgt. Die Pup- 
penstadien sind nicht immer gleichen Alters, weshalb sie weder unter- 
einander noch jeweils mit den KerngréBen der Larven in Beziehung 
zu setzen sind. 

Die Tabelle 4 gibt eine Ubersicht iiber die ermittelten Werte. 


Aus diesen ergibt.sich zur Beanwortung der Frage 1: Die Polyploidi- 
sierung verléuft im wesentlichen bei allen untersuchten Formiciden 
gleich. Stets erreichen die Kerne des Mitteldarmepithels hohe Poly- 
ploidiegrade. Malpighische GefaSe und Spinndriise erreichen in vielen 
Fallen den gleichen Grad, bleiben aber auch zuweilen ein bis zwei 
Stufentiefer. Ein Vergleich zwischen Malpighischen GefaéBen und 
Spinndriise zeigt, daB der Quotient Spdr/MG = 1 ist. Da den Spinn- 
driisen nicht nur die Funktion des Kokonspinnens zukommt, zeigt 
die Ubereinstimmung in den Kerngréfen aller Arten, ohne Riicksicht 
auf kokonbildende oder nackte Arten. 

Kerngré8enverhaltnisse Md/MG sind bei Puppen allgemein groBer 
als bei Larven, was moglicherweise in der Erhéhung der Anzahl der 
Malpighischen GefaiBe begriindet ist. 

Z. Morph, Okol. Tiere, Bd. 48 13a 
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Zu Frage 2 ergibt sich: KérpergréBe und Volumen der diploiden 
Kerne zeigen eine gewisse Abhangigkeit beider MaBe voneinander. 
Ausreichend, um bei gleicher Zellenzahl den GréBenunterschieden 


Tabelle 4 


Gattung und Art Kokon 


Kaste, Ent- 5 
wicklungs-| Lange voluanen me |p ie 
efa. 


Myrmicinae 
Myrmica laevinodis . | Larve 9} 5 19,38 | 29 np 2a Pin ys = 
Larve 3 2? ny 2° na 22a — 
Larve @ Qn Zn 12 n -- 
Puppe ? on ahe2! ne 
Puppe 3 Zig ies 26m _ 
Puppe 2 DAS va yas ste (a 
Tetramorium caespitum | Larve ? | 3 8.442] 22n | 2% n | 22a _ 
Puppe ? 2? n1.2° 1 — 
Pheidole spec... . . | Larve 9 | 3,5 | 16,8 y°] 2®n | 2&n | 2? n — 
Larve 2|| 4,5 2 2? noe ay — 
Imago 9? 2°n | 24n — 
Imago 21, 26 no} 2) ng = 
Camponotinae 
Lasius niger. . ... Larve 9} 4,5 | 20,843] 29n | 29n | 29n a 
Puppe ° 2Pini 9| 22m = 
L. Zw. 9 2¢ neh 2 ni Neen aa 
Lasius flavus . ... |Larve 9] 4 1953 7% | 2) ee a ee ee 
Puppe ° 20a 22 — 
Formica pratensis . . | Larve 9 | 6,5 1837/08) |, Btn |e 22a 29: -- 
Serviformica rufibarbis | Larve 9 | 7,5 | 18,73 | 2!2n | 2!°n | 2!2n + 
Puppe ? 2 ae a a _ 
Serviformica fusca . . | Larve 9 | 7 23,245 | 24Hn. || 2° m | 22°n — 
Larve 2 PAR wats Wal eter + 
Puppe ° 2° |) aon _ 
Puppe 2 DE 2a -- 


Polyergus rufescens .|Larve 9 | 6,5 | 19,843} 24n | 24n | 2Un 


1 Diese GréBenangaben sind abhangig vom Fixierungs-Gemisch und der 
Nachbehandlung, stellen also nur VergleichsgréBen dar. 


proportional zu sein, ist dieser Faktor nicht. Die Abhangigkeit der 
Hohe der Polyploidiegrade reicht auch nicht aus, die GréBenunter- 
schiede zu erklaren, man mu8 zusatzlich die Zellzahl zu Hilfe nehmen. 
Auf Grund dieser Tabelle scheint es, daB alle drei Faktoren zusammen- 
wirken. Das kleine Volumen der diploiden Kerne von J'etramorium 
hangt zweifellos mit der KérpergréBe der Tiere zusammen, keinesfalls 
sind kleine diploide Kerne ein Familienmerkmal der Myrmicinen. 


C. Diskussion der Ergebnisse 


Die Tabelle 4 zeigt, daB die Formiciden hohe Polyploidiegrade er- 
reichen. Von Orthopteren und Odonaten sind bisher nur niedrige 
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Polyploidiegrade bekannt. Mittlere kommen den Coleopteren, Tricho- 
pteren, Heteropteren und Homopteren zu, wobei die Spinndriisen bzw. 
Speicheldriisen der 3 letztgenannten Ordnungen wie auch bei Lepido- 
pteren sehr hohe Polyploidiegrade erreichen. Auf Grund der Poly- 
tanisierung sind Dipteren nicht unmittelbar vergleichbar. Immerhin 
ist zu ersehen, da die Hymenopteren bislang die héchsten Polyploidie- 
grade aufweisen, die nur von einzelnen Geweben, besonders Speichel- 
driisen, anderer Ordnungen erreicht werden (Literatur s. GEITLER 
1953). 

Der Polyploidisierung kommt nur scheinbar eine Gewebsspezifitat 
zu. Die relativen Beziehungen der Gewebe untereinander unterliegen 
bestimmten GesetzmaBigkeiten. So zeigen bei Hymenopteren Mittel- 
darmzellen immer den héchsten Polyploidiegrad. Die Verhaltniszahlen 
. der Polyploidiegrade Md/Spdr und Md/MG sind stets 21. Da aber 
diese Relationen nicht bei allen untersuchten Insekten vorhanden sind, 
mu8 die Abhangigkeit noch auf andere Faktoren riickgefiihrt werden, 
die ihrerseits aber mit der Gewebsausbildung im Zusammenhang stehen 
k6énnen. 

Bei allen bisher untersuchten Tieren ist der Vorgang der Poly- 
ploidisierung wohl als prinzipiell gleich anzunehmen (s. auch GEITLER 
1953). Wenn auch Endomitosen selbst oft nicht zu beobachten waren, 
so haben sich doch — auch in vorliegender Arbeit — keine Argumente 
gegen die Entstehung des rhythmischen Kernwachstums durch Endo- 
mitosen ergeben. Hs muf aber nochmals betont werden, dap die Poly- 
ploidiegrade hier nur erschlossen sind und daher nur relative Vergleichs- 
zahlen darstellen kénnen. 

Das Zustandekommen vergréBerter Kerne ist auch méglich durch 
Restitutionskernbildung (CoopErs 1933, Wirkus 1945, CaRNIEL 1952), 
durch Quellungsvorginge (WASSERMANN 1926) oder durch Hinlagerung 
zusatzlicher Proteine ohne Vermehrung der chromatischen Substanz 
(SCHRADER u. LEUCHTENBERGER 1950), aber hier gibt es keinen be- 
friedigenden Anhalt fiir das Zustandekommen eines rhythmischen 
Kernwachstums im geschilderten AusmaB. 


Kernsaftzunahmen auf Grund besonders starker funktioneller Be- 
anspruchung sind vorhanden, aber diese Vorginge sind einerseits 
reversibel (vgl. Spinndriise) andererseits liegen sie in groBenordnungs- 
maBig viel engeren Grenzen. Auch die Rhythmik des Kernwachstums 
spricht fiir eine Deutung der Kernvolumenanderungen-im Sinne von 
e.P. Eine weitere Unterstiitzung der Annahme einer Polyploidisierung 
der Kerne bei den Formicidenlarven liegt in dem haufigen Auftreten 
tatsichlich beobachteter Polyploidisierungsvorgénge bei anderen In- 


' sekten. 


e 
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Die Instabilitat von Kernklassen mancher Versuchsobjekte (CaR- 
minatt 1934, ScuroTER 1937, HintzscHe u. TANNER 1937, TscHER- 
MAK-Wokss u. DoLEZAL 1952) sowie das Auftreten von Zwischenklassen 
(FREERKSEN 1933, Herrwie 1942) zeigen, daf ein Wachstum der 
Kerne nicht immer in Verdoppelungen zu erfolgen braucht. Auch mit 
dem augenblicklichen Aktivitatszustand hangt die KerngréBe zusam- 
men (Krantz 1951, WisTeNFELD 1954). Arbeitende Zellen zeigen 
einen etwas gréBeren Zellkern als ruhende. Alle diese Erscheinungen 
schlieBen aber ein rhythmisches Wachstum der Kerne nicht aus. Auf 
Grund unserer heutigen Kenntnisse miissen wir annehmen, da8 das 
rhythmische Kernwachstum der Grundvorgang ist, der von Quellungs- 
und Entquellungserscheinungen weitgehend tiberlagert werden kann. 
Die funktionsabhangige Veraénderung der Kerngréfe wurde erwahnt, 
moglicherweise besteht auBerdem ein grundlegender Zusammenhang 
zwischen Polyploidiegrad und Leistung des Gewebes. Hinweise sind 
reichlich vorhanden (JACOBSEN-PaLEY 1920, HuGHES-ScHRADER 1930, 
Kostorr u. Kenpatt 1933, Wier u. Cooper 1940, GrrrLer 1950, 
Lipp 1954 u.a.). Je mehr Tatsachen aber bekannt werden, desto schwie- 
riger wird die Deutung. GEITLER (1953) schreibt der Polyploidisierung 
eine Bedeutung in der Gewebedifferenzierung zu, RisLER (1954) pra- 
zisiert die Angabe, indem er sie als eine ,,Zellwachstumserscheinung 
in schon ausdifferenzierten Geweben im Rahmen des postembryonalen 
Wachstums* definiert. Ob man im Zuge der postembryonalen Ent- 
wicklung ,funktionell hochbeanspruchten Geweben‘‘ eine héhere Poly- 
ploidie zuordnet oder nicht, liegt noch so lange im Geschmack des 
Autors begriindet, als man diese funktionelle Beanspruchung nicht ver- 
gleichbar messen kann. Die Epidermis scheint mit ihren verschiedenen 
Abscheidungen ein gutes Objekt fiir solche Messungen zu sein. Un- 
ubersichtlich sind die Verhaltnisse jedoch, da es hier auch tetraploide 
und diploide Zellen gibt, die an der Haarbildung teilhaben (GEITLER 
1953). 

Fir den Darmtraktus ergeben sich andere Anhaltspunkte: Die hoch 
beanspruchten Zellen des Mitteldarmepithels der Larve — sie haben 
sowohl Sekretions- als auch Resorptionsvermégen — haben hohe 
Polyploidiegrade, ektodermale, nur mit Zerkleinerung und Transport 
beschaftigte Anteile des Verdauungssystems dagegen haben geringe 
Polyploidiegrade. Die Malpighischen GefaBe wiederum weisen hohe 
Polyploidiegrade auf, wie auch andere sekretorische Zellen, die der 
Driisen. Es ist also méglich, da® die hohe Polyploidie hier im Zusam- 
menhang steht mit einer umfangreichen Sekretproduktion oder mit 
Resorptionsvorgaingen; nach Herrz (1944) zeigen Riesenkerne immer 
eine intensive Stoffproduktion an. Rister dagegen lehnt den Zu- 
sammenhang mit der Funktion ganz ab, da er sonst das 1. Larven- 
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stadium fiir funktionsunfahig erkléren miBte. Dies erscheint nicht ge- 
rechtfertigt, Diploidie ist nicht gleichzusetzen mit Funktionsunfahigkeit, 
sondern lediglich mit — der Kérpergré8e entsprechender — geringerer 
Funktionstiichtigkeit. 

Wenn wir uns dem Ablauf des endomitotischen Vorganges und 
gleichzeitig histochemischen und energetischen Problemen zuwenden, 
ergibt sich ein anderes Bild: 

Die Endomitose ist gekennzeichnet durch das Ausbleiben der Spin- 
delbildung nach der Chromatinverdoppelung und, infolge des Nicht- 
auseinanderweichens der Chromosomen, dem Ausbleiben der Zell- 
teilung. Sowohl das Auseinanderziehen der Chromosomen als auch 
die Zellteilung stellt einen energieverbrauchenden Vorgang dar. Nach 
Sticw (1951) besteht die Spindel aus Kohlenhydratsubstanzen, und 
nach BuLLover (1949) und BuLLover u. Ersa (1950) ist die Mitose- 
aktivitat der Epidermis der Maus abhingig vom Blutzuckergehalt und 
kann durch Zuckerinjektion heraufgesetzt werden. Kohlenhydrate sind 
ebenfalls die Hauptenergielieferanten. Was liegt niher, als hier einen 
Zusammenhang zu vermuten? Wenn der Kohlenhydratstoffwechsel fiir 
die mitotische Aktivitat von Bedeutung ist, so kann das Ausschalten 
des Kohlenhydratverbrauches zu Endomitosen ftihren. Das erspart 
einerseits die Spindelsubstanz, andererseits Teilungsenergie. Damit 
wire die e.P. im Grunde genommen eine SparmaBnahme. Der Nach- 
teil dieses Vorganges liegt in der beschraénkten Lebensfaihigkeit dieser 
Zellen und in der Unfahigkeit bei hoheren Polyploidiegraden, sich nach 
_ Bedarf zu teilen. Daher ist die Polyploidie auch nicht universell ver- 
wendbar. Teilungsfahigkeit ist fiir tetraploide Zellen noch weit ver- 
breitet, von oktoploiden Zellen ist sie in seltenen Fallen bekannt. 
Teilungen 16-ploider Zellen sind nur in Ausnahmefallen beschrieben!. 


Diese Deutung der e.P. als Sparmafnahme des tierischen Orga- 
nismus steht nicht in Widerspruch zur angenommenen Funktions- 
abhangigkeit. Wenn beispielsweise zur Herstellung einer bestimmten 
Menge Sekret eine bestimmte Menge Kernsubstanz (Chromatin) vor- 
handen sein muB, die diesen Vorgang auf irgendeine Art steuert, so kann 
das auf zwei Arten erreicht werden, entweder durch Erhéhung der 
Kernzahl oder durch Erhéhung der Chromatinmenge pro Kern. Spar- 
‘ssamer und schneller 148t sich eine héhere Chromatinmenge durch e. P. 
erreichen, und gerade diese Schnelligkeit ist ein Faktor, der nicht tiber- 
sehen werden darf. In der Larve kommt es darauf an, alle mit der 
Verdauung in Zusammenhang stehenden Organe sehr schnell auf ein 


1 BuCHNER (1953, 1957) beobachtete Teilungen hochpolyploider Mycetocyten- 
kerne. Da hier aber wohl die Polyploidie durch Restitutionskernbildung und 
nicht durch endomitotische Vorginge zustande kommt, wie auBer BucHNER auch 
Bavpiscu (1958) vermutet, liegen keine vergleichbaren Verhaltnisse vor. 
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hohes Leistungsniveau zu bringen, ohne den Stoffwechsel mit unnotigen 
Aufgaben zu belasten. Die Larve der holometabolen Insekten kann 
sich dabei sehr hohe Polyploidiegrade leisten, denn in der Puppenzeit 
kann sie diese Organe auf andere Aufgaben oder geringere Tatigkeit 
umstellen, indem sie diese Gewebe ein zweites Mal, diesmal weniger 
hochpolyploid, aufbaut. 

Ist diese Annahme richtig, so miissen in allen Larven holometaboler 
Insekten hohe Polyploidiegrade gefunden werden, die die der Imago 
iibertreffen, und eine Beeinflussung der Mitoseaktivitat mtiBte auch, 
wie in den Versuchen BuLLouGHs und Etsas, méglich sein. Betrachtet 
man von diesem Standpunkt die Ergebnisse der Futterversuche, so 
14Bt sich daraus noch kein SchluB ziehen. Bei mangelnder Kohlen- 
hydraternihrung werden zwar die Polyploidiegrade héhergetrieben, bei 
ausschlieBlicher Kohlenhydraternaihrung bleibt die Hohe der Polyploidie- 
grade zuriick, da sich aber auch die KérpergroBen der Tiere entspre- 
chend verhalten, sind diese Ergebnisse eher als Uberflu8- und Mangel- 
erscheinungen ganz allgemeiner Art zu deuten. GréBere Versuchs- 
objekte, die Injektionen zuganglicher sind, kénnten vielleicht bessere 
Ergebnisse liefern. 

DaB aber die ganze Spezialisierung der Larve und ihre abweichende 
Gestaltung von der Imago mit dem dazwischengeschalteten Umwand- 
lungsstadium eng mit der e.P. zusammenhiangt, kann nicht bestritten 
werden und 1la8t das Puppenstadium in einem neuen Licht erscheinen. 
Wahrend die Hemimetabolen bei geringeren Polyploidiegraden eine 
gewisse Plastizitét in der Umgestaltung von Hautung zu Hautung 
besitzen, fehlt diese bei den hohen Polyploidiegraden der Holometabolen, 
die daher auf einen Gewebsabbau angewiesen sind. Vielleicht wird 
sich einmal erweisen, da die ganze phylogenetische Entwicklung der 
Insekten eng mit diesem Entwicklungsvorgang verbunden ist, lassen 
doch die Befunde von Kunze (1956) — er stellte bis zu 64-ploide Ge- 
webe an Thysanuren fest — auf ein altes stammesgeschichtliches Merk- 
mal schlieBSen. 


Wenn die Polyploidisierung so eng mit der Larvenentwicklung der 
Insekten in Zusammenhang steht, ist es naheliegend, da8 sie auch fiir 
die Kastenbildung von Bedeutung sein kann. 


DaB bis heute keine einheitliche Meinung iiber die Kastenbildung 
herrscht, wurde schon mehrmals erwahnt. ,,Die Kastendetermination 
ist seit ForELs und Emurys Kontroverse ein unbeantwortetes Problem‘‘ 
(GésswaLp u. Brer 1953), und wir sind auch heute nicht viel weiter 
gekommen. G6dsswaLp u. Brier halten eine Kastendetermination in 
verschiedener Weise fiir méglich. In neueren Ubersichtsreferaten wird 
das Determinationsproblem fiir Formiciden gern offengelassen, manche 
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Autoren neigen zur Ansicht blastogener Determination (Licur 1942, 
1943; BERNARD 1950; FLanpERS 1945, 1953). 

Klarheit geschaffen ist nunmehr iiber die Entstehung der 3¢ aus 
unbefruchteten Hiern auf Grund des Vorkommens haploider Zellkerne. 
Uber die Differenzierung von 99 und °°? stehen folgende Meinungen 
zur Diskussion: Es gibt, nachdem eindeutig nachgewiesen ist, daB 9? 
und 99° aus befruchteten Hiern entstehen, nur 2 Typen der Beein- 
flussung: 1. Kinwirkungen auf das Ki und 2. Einwirkungen auf die Larve. 

Da8 eine Vorausbestimmung im Ei festgelegt ist (FoREL 1874), 
erscheint unwahrscheinlich, da es in einigen Fallen gelungen ist, Larven 
nach Wunsch zur 9°, @ oder zum 2! heranzuziehen. 

In Analogie zur Kastendetermination der Honigbiene hielt man nun 
das Futter fiir den einzigen Faktor. Heute weiB man, daB die Fiitterung 
zwar eine groBe Rolle spielt (EMERY 1885; GorTscH 1937, 1946; Grece 
1942; Peacock u. BaxTEerR 1950; Brian 1951; ScHNnETRLA 1952), aber 
nicht die einzige Méglichkeit der Beeinflussung ist (G6sswaLD u. BIER 
1949, 1954; FLanpERS 1945; Brian 1951, 1953; Richarps 1953; Géss- 
- WALD 1954). Andere, vielleicht variable, Faktoren scheinen wenigstens 
- teilweise notwendig zu sein. Vor allen Dingen scheinen auch Unter- 
schiede zu bestehen, ob es sich bei der Determination um die Unter- 
scheidung von 2 und 9 oder um einzelne 9?-Typen handelt. Fir das 
zusatzliche Wachstum der Geschlechtstiere kann nicht nur die Fiitte- 
rung von Ausschlag sein, wie die Schwierigkeiten der 9-Aufzucht im 
Formicar und die durchgefiihrten Futterversuche beweisen. 

Direkte 9 9-Aufzucht wurde bisher in 2 Fallen genauer untersucht: 
Myrmica-Arten tiberwintern mit Brut. Die tiberwinternden Larven 
haben nach Brian (1954—1956) allein die Fahigkeit, bei richtiger 
Fiitterung zu 992 zu werden. Lasius-Arten tiberwintern meist ohne 
Brut, hier ist die Vernalisation zur 99-Entstehung nicht notig!. Fiir 
Camponotinen ist eine blastogene Beeinflussung des EHies (Auftreten 
des Polplasmas) pradeterminierend. Endgiiltige Determination erfolgt 
erst durch die Aufzuchttendenz der 99 (GOsswaLD u. Brier 1954). 

Es ware hiernach also anzunehmen, daB die Entscheidung dariiber, 
ob sich iiberhaupt eine 9 aus einem bestimmten Ei entwickeln kann, 
von einem pradeterminierenden Faktor abhangig ist. Dieser pra- 
determinierende Faktor kann gattungsweise verschieden sein. Bei 
Myrmicinen besteht er vielleicht allgemein in der Vernalisation der 
Larven, bei phylogenetisch héherstehenden Gattungen mégen andere 
Faktoren, die zugleich eine zeitliche Verschiebung der Pradetermination 
ermoglichen, die Vernalisation ablésen. Bei Formica-Arten, die als 
1 Tatsachlich ist das. Auftreten von 2 Geéschlechtstiergelegen pro Jahr fiir 


-Camponotinen, insbesondere fiir Lasiws-Arten und hier wiederum fiir siidliche 
Rassen haufiger beschrieben. Fiir Myrmica-Arten liegen bisher keine Angaben vor. 
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hoéchstentwickelte unter den Formiciden angesehen werden, ist der 
Faktor zeitlich auf die Entwicklung im Ovar verschoben und besteht 
hier in der Hiernahrung (Auftreten des Polplasmas). Die endgiiltige 
Entscheidung, ob 29 oder 99 entstehen, fallt aber in jedem dieser 
Falle erst mit dem zweiten Faktor. Bei Arten, die erhebliche GroBen- 
differenzen im Kérperbau von 2 und 9 zeigen, muB die Determination 
schon recht frith zum Ausdruck kommen und gibt vielleicht AnlaB 
zur zeitlichen Vorverlegung des pradeterminierenden Faktors. 

Wenn fiir die Determination der 2 also 2 Faktoren notwendig 
sind, von denen einer stark jahreszeitlich abhangig ist, kann eine Nach- 
schaffung, wie sie bei Bienen tblich ist und von Emery (1915) auch 
fiir Formiciden angenommen wurde, nicht méglich sein. Fiir Formica- 
Arten lehnt Brier (1956) sie bereits ab. 

Fiir das Zustandekommen verschiedengestalteter 9? scheint nach 
bisherigen Untersuchungen nur ein Faktor von Bedeutung zu sein. 
Ein gutes Beispiel stellen hierfiir Pheidole — Determination in 9 
und 2} — und Messor — Determination groBer und kleiner 99 — dar 
(GoEtscH 1937). 

DaB die GréBe der Lasius-?? in Abhangigkeit vom Futter schwankt, 
wurde gezeigt. Von anderen Camponotinen liegen noch keine Ergeb- 
nisse vor. Uber die Determination der verschiedenen 99-Typen kann 
also nur die Meinung von GoxETscH unterstiitzt werden. 


Die Messungen der Kerngré8en kénnen nur im Zusammenhang 
mit den eben diskutierten Befunden im Hinblick auf die Kasten- 
determination interpretiert werden. Sie bestiatigen die gleichartige Ent- 
wicklung von 2 und ? in den Anfangsstadien. Bei gleicher Kérper- 
gréBe der 99- und 99?-Larven werden gleiche Polyploidiegrade im 
Gegensatz zu $¢3-Larven erreicht. Erst mit der Uberschreitung der 
°°?-LarvengréBe werden auch von ¢¢ die fiir 99 typischen Poly- 
ploidiegrade erreicht. Die 9 entsteht nur durch zusitzliches Wachs- 
tum um einen Polyploidiegrad. Die unterschiedlichen 9 9-Typen weisen 
Polyploidiegrad-Differenzen entsprechend der LarvengréBe auf, da- 
gegen ist das Verhaltnis KorpergréBe zu Polyploidiegrad bei blastogen 
determinierten Zwerg-?? verschoben. 

Die groBe Variabilitét in der Determinierung der verschiedenen 
weiblichen Morphen und die fiir einige Hymenopterengattungen be- 
schriebenen. Abweichungen der Geschlechtsbestimmung vom arrheno- 
token Typ [SANDERSON (1932) glaubt fiir Lasius Thelytokie annehmen 
zu missen], sind ein Hinweis, daB Ergebnisse nicht ohne griindliche 
Uberpriifung von Gattung zu Gattung tibertragen werden diirfen. 


An dieser Stelle méchte ich Herrn Prof. Dr. P. Rirrscuen fiir die standige 


Unterstiitzung. und das stetige Interesse am Fortgang der Untersuchungen meinen 
besonderen Dank aussprechen. 
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Zusammenfassung 

Zur Klarung des Problems der Kastendetermination bei Formiciden 
konnte durch die Untersuchung der endomitotischen Polyploidisierung 
im Verlauf der Larvenentwicklung beigetragen werden. Endomitosen 
k6énnen hierbei nicht direkt beobachtet werden, die Polyploidisierung 
ist nur aus dem Wachstum der Kerne zu erschlieBen. 

Die Polyploidisierung sieben verschiedener Gewebe von Myrmica-99 
wurde untersucht. Alle Tiere wachsen unter staéndiger Polyploidisierung 
bis zum Puppenstadium heran. Wahrend der Metamorphose werden 
alle hochpolyploiden Gewebe abgebaut. Besonders hohe Polyploidie- 
grade erreichen Gewebe der Stoffwechselorgane, wie Mitteldarm und 
Malpighische GefaiBe. Oenocyten zeigen sehr uniibersichtliche Verhalt- 
nisse. Die Spinndriise wird im Zusammenhang mit dem Sekretions- 
zyklus hochpolyploid. Fettzellen, Epidermis und Ganglien zeigen da- 
gegen nur geringe Polyploidiegrade. 

Die Unterschiede in den verschiedenen Kasten wurden festgestellt. 
- Es zeigte sich, da8 gg anfanglich haploid sind und Geschlechtstiere 
einen Endomitoseschritt mehr ausfihren als 99. 

Die Polyploidisierung entsprechender Gewebe von Lasius niger 
zeigt die gleiche Entwicklungstendenz. Futter- und Temperaturein- 
fliisse konnten festgestellt werden. Zwerg-?9 zeigten Polyploidiegrade, 
die von denen der Normal-?? abweichen und dadurch auf blastogene 
Determination schlieBen lassen. 

?9-Brut gibt bei Ausschlu8 der Nestbegattung stets $4, die sich 
in ihren KerngréBen nicht von den jg aus weiselrichtigen Nestern 
unterscheiden. 

Alle untersuchten Formicidenarten weisen die gleiche Entwicklungs- 
tendenz auf. 

Beobachtungen iiber Entwicklungsdauer, Hiablage und 99-Brut- 
Entwicklung wurden angefiigt. 

Auf Grund der Ergebnisse wurde zu Fragen der endomitotischen 
Polyploidisierung Stellung genommen. Die Griinde, die zur Annahme 
eines Polyploidisierungsvorganges in der Larvenentwicklung der Formi- 
ciden fiihren, werden diskutiert. Polyploidie wird in Beziehung gesetzt 
zur KérpergroBe der Tiere, zur phylogenetischen Entwicklungshéhe 
und zur Gewebsfunktion (Deutung als SparsamkeitsmaRnahme). Hypo- 
thesen zur Kastendetermination werden durch die Ergebnisse unter- 
stiitzt. 
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A. Einleitung 


I. Allgemeiner Uberblick 


Die Limoniidae bilden eine auBerordentlich artenreiche, tiber alle 
Erdteile verbreitete Dipterenfamilie. Friher als Unterfamilie zu den 
Tipulidae gestellt, werden sie jetzt gewohnlich als selbstandige Familie 


* Geringfiigig abgeanderter Hauptteil der Dissertation (TH Dresden 1957); ein 
weiterer Teil der Dissertation ist bereits ver6ffentlicht (LINDNER 1958); der letzte 
Teil (mit Bestimmungstabelle) erscheint voraussichtlich 1960. 
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betrachtet und mit den Tipulidae und Cylindrotomidae in der Uber- 
familie der Tipuliformia vereinigt, einer wohlabgegrenzten Gruppe 
innerhalb der Orthorrhapha Nematocera. 

Die Larven der Tipuliformia sind gekennzeichnet durch die gréBten- 
teils mit dem Prothorakalsegment verwachsene und daher nicht mehr 
véllig frei vorstreckbare Kopfkapsel, welche in verschieden weitem 
Umfang eine Auflésung ihrer urspriinglich massiv geschlossenen Form 
zeigt, so da die Larven schon seit langem als ,,hemicephal“ bezeichnet 
werden. Ferner zeichnen sich die Larven durch eine spezifische Gestal- 
tung ihres Endsegmentes aus, auf dessen Hinterflache sich um die beiden 
Endstigmen Hautausstiilpungen (,,Randlappen‘“‘) in verschiedener Form, 
Zahl und Farbung erheben, so da8 ein charakteristisch umrahmtes 
, stigmenfeld‘‘ entsteht. 

Wahrend nun die Larven der Tipulidae und auch der Cylindro- 
tomidae einen jeweils recht einheitlichen Bautyp verkérpern, von 
welchem die einzelnen Arten, namentlich im Hinblick auf die Gestaltung 
von Kopfkapsel und Endsegment, nur relativ wenig abweichen, tiber- 
raschen die Limoniidae durch eine Formenfiille, welche einerseits bei 
den Kopfkapseln von extrem geschlossenen Formen tiber die mannig- 
faltigsten Stufen der Reduktion bis zu aufgelosten und nur noch mem- 
brands verbundenen Stabskeletten reicht (Abb. 11) und andererseits in 
der Ausbildung des Endsegmentes eine geradezu endlose Reihe von 
Abwandlungen vor Augen fiihrt (Abb. 8). Mag schon aus diesem Grunde 
die Beschaftigung mit den Limoniidenlarven lohnend erscheinen, so 
erweisen sie sich auch in biologischer und 6kologischer Hinsicht von 
besonderem Interesse. Gegeniiber den Larven der verwandten Cylindro- 
tomidae und Tipulidae, welche sich im allgemeinen auf tote oder lebende 
pflanzliche Kost beschrinken, haben sich die Limoniidenlarven weit 
mehr Nahrungsquellen erschlossen. Im Bodenschlamm _ stehender 
Gewasser wie am Grunde schnell flieBender Bache, am Ufer von Tiim- 
peln und Fliissen, im Strandanwurf der Meereskiiste wie auf wasseriiber- 
rieselten Felsen, in der Laub- oder Nadelstreu des Waldes oder in nasser 
Erde, in morschem Holz, in Pilzen, ja sogar in den Mikroaquarien der 
Blattachseln tropischer Bromeliaceen — tiberall kann man Limoniiden- 
larven finden, sofern nur geniigend Feuchtigkeit vorhanden ist. Sie 
ernahren sich von Detritus und humoser Erde, von Algen und Laub- 
abfallen, von Pilzen und Mulm; es gibt viele rauberische Arten, die oft 
auch ihresgleichen nicht verschonen, und zwei exotische Arten schlieB- 
lich haben sich sogar als Blattminierer spezialisiert. 

An Artenzahl stehen die Limoniidae innerhalb der Tipuliformia bei 
weitem an erster Stelle. Hmnnia (1950) schatzt die Tipuliformia der 
gesamten Erde auf etwa 7000 Arten, von denen rund 4500—5000 auf 
die Limoniidae, 2100 auf die Tipulidae und 25 auf die Cylindrotomidae 
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entfallen. ALEXANDER, der gegenwartig erste Kenner dieser Gruppe, 
teilte auf eine Anfrage mit (1956 brieflich): “In the Limoniinae? of the 
world there are about 8000 species out of a total of 11000. Breaking this 
down further, there are in North America about 800 species in this 
subfamily. The total number of Tipulidae in Japan to November 1956, 
is 640, of which about 500 are Limoniinae. I would believe, that Europa 
would have a list approximately equal to that of Japan.‘‘ Damit diirften 
die Limoniidae eine der artenreichsten Familien der Dipteren sein. 
LinDNeER (I. Band [Handbuch] 1949) gibt als Gesamtzahl der bisher 
bekannten Dipterenarten 51000 an (davon 9200 Orthorrhapha Nemato- 
cera), S&#GuY (1950) sogar tiber 100000. — Die Frage, wieviel Arten der 
Tipuliformia aus Europa bekannt sind, 1aBt sich nur unzureichend 
beantworten. MANNHEIMS (1951) rechnet fiir Europa mit etwa 400 Tipu- 
lidenarten, PEus (1952) mit 5 Cylindrotomidenarten. Fiir die Limoniidae 
fehlt eine neuere Gesamtzahl; in den Tabellen, die Coz (1950) fiir die 
englischen Tipuliformia aufstellte, gehoren von 291 insgesamt erfaBten 
Arten 205 zu den Limoniidae. Diese Zahl diirfte, verglichen mit den 
obigen Angaben, nur einen Bruchteil der europdischen Limoniidenarten 
ausmachen. 

In Anbetracht dieser Artenfille mu8 die Zahl der bekannten Larven 
als recht gering bezeichnet werden. Hennte fihrt in seiner Ubersicht 
der in der ganzen Welt beschriebenen Dipterenlarven und -puppen 
(1948—1952) 87 Tipuliden-, 6 Cylindrotomiden- und 140 Limoniiden- 
arten an (dazu einige nicht bestimmte Formen). Aus Europa sind die 
Larven von 51 Limoniidenarten beschrieben worden. 

Eine vergleichend-systematische Bearbeitung der europaischen Limo- 
niidenlarven ist bisher noch nicht durchgefiihrt worden und wird auch 
erst mit Erfolg méglich sein, wenn weit mehr Larven als bisher unter- 
sucht und vor allem mit der erforderlichen Genauigkeit beschrieben 
worden sind. 

Die bis jetzt umfassendste Arbeit tiber die europdischen Formen ist 
die Beschreibung der Larven und Puppen von 37 Limoniidenarten 
durch Betine (1873, 1878, 1886). Da Brxrne jedoch keinerlei Abbil- 
dungen gab und in den kurzgefaBten Beschreibungen auch nicht auf 
Einzelheiten des Kopfkapselbaues einging, haben seine Arbeiten heute 
nur noch sehr begrenzten Wert. Von Bedeutung sind einige Mono- 
graphien tiber Limoniidenlarven, welche neben morphologischen auch 
biologische Angaben enthalten (BRAUER, Eacrr, FRAUENFELD 1854; 
Mratt 1893; Mrk 1886, 1894; Derrr 1916; Lenz 1920; OLDHAM 1926). 
In verschiedenen Ver6ffentlichungen finden sich im Zusammenhang mit 


1 ALEXANDER betrachtet die Familiengruppe der Tipuliformia lediglich als 
‘Familie (Tipulidae) und die dahin gehérigen 3 Familien folglich als Unterfamilien 
(Tipulinae, Cylindrotominae, Limoniinae). 
14* 
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anderen Fragen kurze Beschreibungen von Limoniidenlarven, z. B. bei 
Gerpic (1913), Livy (1920), Wotrr (1922) und KénnEmann (1924). 
In einer durch Skizzen erlauterten Artikelserie beschrieb BANGERTER 
zwischen 1928 und 1934 die Larven von 14 Limoniidenarten. Seitdem 
erschienen im deutschsprachigen Raum keine Arbeiten mehr, welche 
sich speziell mit den Larven der Limoniidae befassen. Als Gesamtiiber- 
blick iiber Systematik und Biologie der Limoniidenlarven ist daher auch 
fiir unser Gebiet noch immer die grundlegende Darstellung maBgebend, 
welche ALEXANDER (1920) fiir die Larven und Puppen der amerikanischen 
Tipuliformia unter Beriicksichtigung der bis dahin bekannt gewordenen 
europaischen Arten verdéffentlichte. In diesem bis heute untibertroffenen, 
reich mit Abbildungen versehenen Standardwerk gab ALEXANDER auch 
erstmals umfassende, bis zu den Gattungen fiihrende Bestimmungs- 
tabellen fiir Larven und Puppen sowie eingehende Gattungs- und Art- 
diagnosen. 

Inzwischen hat die Erforschung der Limoniiden- und namentlich der 
Tipulidenlarven in verschiedenen Teilen der Welt weitere Fortschritte 
gemacht. In Amerika wurde das Werk ALEXANDERs, welcher sich seit- 
her fast ausschlieBlich der Imaginalsystematik zuwandte, durch RoGERS 
und nach dessen Tod durch Hynes und Byers (z. B. 1956) fortgesetzt. 
Die siidafrikanischen Tipuliformia erfuhren durch Woop (1952) eine 
umfassende Bearbeitung, in welcher auch eine Reihe von Larven be- 
schrieben ist. W1Lt1ams (1943) verdffentlichte Beschreibungen einiger 
Limoniidenlarven aus Hawaii. Eine Arbeit von TokunaGa, IsHtpa und 
Nosusut (1954) befaBt sich mit pilzbewohnenden Limoniidenlarven aus 
Japan. Fiir die Tipulidenlarven im europaischen Teil der Sowjetunion 
gab SAVTSHENKO (1954) eine ausftihrliche Bestimmungstabelle heraus; 
wenig spater folgten die umfangreichen Arbeiten von CHISWELL (1956) 
tiber die britischen Tipulidenlarven und von THEowALpD (1957) tiber die 
Entwicklungsstadien der palaarktischen Tipuliden. In seiner vorziiglichen 
Bearbeitung der Cylindrotomidae geht Prus (1952) auch ausfihrlich auf 
die Morphologie und Biologie der Larven ein. Was die palaiarktischen 
Limoniidenlarven betrifft, so erschienen in den letzten Jahren nament- 
lich in England mehrere Veréffentlichungen, welche sich vorwiegend 
mit biologischen und ékologischen Fragen befassen (CUTHBERTSON 1926; 
Coz 1941; Hinron 1950, 1951, 1955, 1957; Crise und Luoyp 1954; 
Bryce 1957; Brrnpie 1958). Ferner sei auf die in Frankreich veréf- 
fentlichten Arbeiten von VAILLANT (1949, 1952, 1953) mit den Beschrei- 
bungen einiger Limoniidenlarven hingewiesen. Kine Gesamtiibersicht 
der bis etwa 1936 erschienenen Limoniidenliteratur gibt Hmnnic (1950) 
im Rahmen seines Werkes tiber die Larvenformen der Dipteren. 


In der vorliegenden Arbeit werden einige Ergebnisse morphologischer und 
biologischer Untersuchungen mitgeteilt, welche wahrend der letzten Jahre am 
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Zoologischen Institut der Fakultat fiir Forstwirtschaft Tharandt der Technischen 
Hochschule Dresden durchgefiihrt wurden. Es sei mir an dieser Stelle gestattet, 
meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. H. PRELL, auf das herzlichste dafiir Dank 
zu sagen, daf} er mir die Méglichkeit zur Durchfithrung dieser Untersuchungen gab. 
Die erste Anregung zu dieser Arbeit erhielt ich durch das Buch von Dr. A. BRauns 
“Terricole Dipterenlarven‘‘ (1954), den speziellen Hinweis auf die Limoniiden gab 
mir Herr Prof. Dr. Hennic, Berlin; Herr Prof. Dr. Peus, Berlin, und Herr Prof. 
Dr. Stammer, Erlangen, nahmen mit regem Interesse und wertvollen Ratschlagen 
Anteil an den Untersuchungen ; allen Genannten méchte ich fiir ihre Unterstiitzung 
meinen aufrichtigen Dank zum Ausdruck bringen. Ganz besonderer Dank gebiihrt 
Herrn Oberbibliothekar P. Nretsen, Silkeborg, der als fiihrender Limoniiden- 
spezialist die miihevolle Arbeit itbernahm, die Artangaben zu iiberpriifen, und damit 
die Zuverlassigkeit der Artangaben sicherte. Fiir Auskiinfte und Literaturhinweise 
sowie fiir Uberlassung von Sonderdrucken und Material bin ich zu groBem Dank 
verpflichtet: Herrn Prof. Dr. ALnxanpER, Amherst/USA; Herrn Dr. Brauns, 
Braunschweig; Herrn Dr. Bymrs, Lawrence/USA; Herrn Dr. Dirrmar, Essen; 
Herrn Dr. Husseti, MichiganfUSA; Herrn Dr. Hynus, Gainsville/(USA; Herrn 
Dr. Mannuermms, Bonn; Herrn Ing. E. Pomerst, Wien; Herrn Kand. d. biol. 
Wiss. E. SavrsHenko, Kiew, und Herrn Br. Dr. TazkowaLp, Amsterdam; ferner 
den naturhistorischen Museen in Braunschweig, Briissel und Wien. 


IT. Material und Methoden 


Die Untersuchungen wurden yom Sommer 1955 bis zum Winter 1957/58 
durchgefiihrt. Es wurden von mehr als 30 Fundorten rund 5000 Larven gesammelt. 
Kin Teil derselben wurde konserviert, die iibrigen in etwa 600 Einzel- oder Sammel- 
zuchten aufgezogen. Die weitaus meisten dieser Larven wurden auf forstlichen 
Standorten in der Umgebung von Tharandt (Sachsen) gesammelt, weiteres Material 
stammte aus der Umgebung von Bielefeld, Erlangen und Naumburg/Saale. Die 
Larven von 41 Limoniidenarten konnten durch Aufzucht einwandfrei bestimmt 
werden. Darunter befinden sich 28 Arten, deren Larven bisher noch nicht be- 
schrieben wurden. Letztere sind in der Liste auf 8. 241, welche zugleich einen 
Uberblick iiber das System der Limoniidae (nach Con 1950) geben soll, mit einem 
+ bezeichnet. Aus Raumgriinden kénnen nur sechs davon nachfolgend beschrieben 
werden. Eine neue Art der Gattung Limonia wurde gefunden. 

Von 17 Limoniidenarten erhielt ich Eigelege. Aus den rund 100 Gelegen 
wurden etwa 450 Hier isoliert und die geschliipften Larven unter standiger Kon- 
trolle einzeln aufgezogen. Dabei starben die Larven von 2 Arten bereits im I. Sta- 
dium (diese Arten sind in der Liste auf 8. 241 punktiert unterstrichen), von 6 
weiteren Arten gingen die Larven im III. oder IV. Stadium zugrunde (auf 8. 241 
gebrochen unterstrichen). Von 5 Arten schlieBlich konnte die vollstandige Ent- 
wicklung vom Hi bis zur Imago, teilweise sogar durch einige Generationen hin- 
durch, verfolgt- werden (voll unterstrichen). Die Eier von 4 Arten entwickelten 
sich nicht weiter. 

Sammeln und Anreichern. Die Mehrzahl der im Freiland gesammelten Larven 
stammt aus feuchter Laubstreu, die in Zinkeimern oder festen Leinenbeuteln (fiir 
kleinere Proben erwiesen sich auch Marmeladeglaser mit Schraubdeckel als sehr 
praktisch) in den Laborraum gebracht und hier nach einer schon von GERBIG (1913) 
und Dextre (1916) beschriebenen Methode behandelt wurde, welche ich fiir meine 
Zwecke etwas abwandelte. Die Proben wurden in dinner Schicht auf Kunststoff- 
sieben mit einer Maschenweite von 8 mm ausgebreitet. Die in 50x60 cm groBe 
Holzrahmen eingespannten Siebe lagen auf entsprechend groBen Kunststoffschalen, 


214 EBERHARD LINDNER: 


welche 2—3 cm hoch mit Wasser gefillt wurden. Der Kunststoff hat den Vorteil, 
nicht zu rosten und sich leicht reinigen zu lassen. Jedes Sieb wurde aus etwa 20 cm 
Hohe mit einer 60-Watt-Birne angestrahlt. Licht, Warme und Trockenheit wirken 
gemeinsam von oben her auf das Substrat und veranlassen die darin befindlichen 
Tiere, nach unten auszuweichen, wobei sie durch die Siebmaschen in die Wasser- 
schale fallen. Bei zwolfstiindiger Bestrahlung (nachts waren die Lampen ausge- 
schaltet) war die vollige Austrocknung nach 2—3 Tagen, bei sehr nassem Laub 
nach 4—5 Tagen erreicht. Die Ausbeute an Larven war betrachtlich; auch kleinste 
Formen und friithe Stadien fielen in groBer Menge an. Diese Methode versagt 
indessen bei den in Morschholz oder Pilzen lebenden Larven, welche nur durch 
griindliches Durchmustern des Substrates zu finden sind, wobei Fraigange, Ge- 
spinste, Kotreste und leere Puppenhiillen wertvolle Hinweise geben k6nnen. 
Schlammbewohnende Larven erhielt ich entweder durch Ausbreiten des Schlammes 
auf feinmaschigeren Sieben oder durch Ausschwemmen in grofen, flachen Wasser- 
schalen. 

Untersuchung. Die lebenden Larven wurden zunachst zur Artfeststellung auf 
einem Durchleuchtungsuntersatz unter dem Stereomikroskop untersucht. Fiir die 
Beobachtung von sehr kleinen oder unruhigen Larven erwies sich die in Abb. 1 

skizzierte Vorrichtung als praktisch. Zwischen 


drei auf einen Objekttrager geklebten Deckglas- 
chen 148t sich ein viertes frei bewegen; ein klei- 
ner Glassplitter verhindert den vélligen Anschlag. 
In die so gebildete Rinne kommt die Larve mit 


Abb. 1. Objekttrager zur Unter- einem Tropfen Wasser, und ein fiinftes Deckglas 

suchung lebender Larven schlieBt das Ganze ab. Durch Verschieben der bei- 

den beweglichen Deckglaischen und durch Zuset- 

zen oder Absaugen von Wasser kann die Larve beliebig gewendet oder festgehal- 

ten werden, ohne daf sie eine Méglichkeit hat, zu entkommen. Diese Vorrich- 

tung erlaubt auch die mikroskopische Betrachtung und photographische Auf- 
nahme lebender Larven. 

Die genauere Kopfkapseluntersuchung erfolgte vor allem an Exuvien, aber 
auch an mazerierten Larven. Die Kopfkapseln wurden unter dem Stereomikroskop 
mit Minutienstiften, die in Glasstibe eingeschmolzen waren, zerlegt. Der raumliche 
Zusammenhang der Hinzelteile wurde an frei auf nassem Zellstoff in Wasser liegen- 
den Stiicken festgestellt, die dann zu mikroskopischen Praparaten verarbeitet 
wurden. Ein Teil der Praparate wurde in Neutralbalsam, ein anderer in Euparal 
eingeschlossen; bei letzterem erspart man die Xylolstufe. 


Behaarung, Borstenstellung und Kriechwulstarmierung wurden an konser- 
vierten Larven in toto untersucht und dann mit mikroskopischen Praparaten aus- 
gebreiteter Haute verglichen. Fiir diese Praparate wurden vorwiegend Hautungs- 
produkte benutzt, die sauberer sind, als es bei Mazeration im allgemeinen méglich 
ist; soweit letztere nétig war, erfolgte sie in Milchsiure (80%ige waBrige 
Lésung). 

Von allen Arten, bei den Zuchten ab ovo von allen Stadien (im frischgeschliipf- 
ten wie im hautungsreifen Zustand), sowie von den Eiern wurden Belegstiicke in 
Alkohol konserviert; zur Vermeidung von Schrumpfung oder Schwarzung wurden 
sie zuvor mit kochendem Wasser iibergossen. Damit erreicht man zugleich bei 
kontrahierten Larven Streckung, wobei jedoch die Kopfkapsel meist tief ein- 
gezogen wird. 

Die Zeichnungen wurden mit Hilfe des Zeiss’schen Zeichenspiegels fiir Schrag- 
tubus angefertigt; fiir die photographischen Aufnahmen wurde die Exakta-Varex 
in Verbindung mit der Miflex-Aufsetzkamera verwendet. 
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Zuchten. Die zur Aufzucht bestimmten Larven wurden mit Substrat vom 
Fundort (gewéhnlich Moderlaub oder Schlamm) in Petrischalen von 7—10 cm 
Durchmesser gesetzt. Die Schalen wurden standig feucht gehalten. Soweit er- 
forderlich, wurde das Substrat nach 3—6 Wochen erneuert, manche Schalen standen 
aber monatelang ohne Schimmelbildung. Samtliche Zuchten wurden tiiglich 
morgens und abends auf geschliipfte Imagines kontrolliert; soweit Puppen oder 
verpuppungsreife Larven bemerkt wurden, kamen sie isoliert in neue Schalen, 
die lediglich feuchten Zellstoff enthielten. 

Hartpilz- und Morschholzbewohner wurden im Substrat in groBe, abgedeckte 
Glasschalen gesetzt, deren Boden 2—3 cm hoch mit schwach angefeuchtetem 
Sand oder mit Erde bedeckt war. Starkeres Anfeuchten war kaum erforderlich, zumal 
hier nur ziemlich erwachsene Larven weitergeziichtet wurden. Schimmelbildung 
war nicht immer zu vermeiden, schadete aber in der Regel nichts, wenn die Larven- 
entwicklung schon weit genug fortgeschritten war. 

Das Hauptproblem der Zuchten bestand darin, Verwechslungen mit etwa un- 
bemerkt im Substrat eingeschleppten Larven zu verhiiten. Eine Sterilisierung des 
Substrates durch Erhitzen, wie sie ALEXANDER (1920) empfiehlt, wurde vermieden, 
um die Zuchtbedingungen nicht noch mehr von den natiirlichen Verhaltnissen zu 
entfernen, ganz abgesehen davon, daf hierdurch den rauberischen Formen die 
notwendige lebende Nahrung vernichtet wiirde (von der man noch zu wenig weiB, 
um sie etwa nachher kiinstlich wieder zusetzen zu kénnen). Statt dessen wurden 
vorwiegend Hinzelzuchten mit modglichst geringen Substratmengen durchgefihrt. 
Die Artzugeh6rigkeit geziichteter Larven wurde nur dann als gesichert angesehen, 
wenn nach dem Schliipfen der Imago beim griindlichen Aufschwemmen des Scha- 
leninhaltes neben der zugehérigen Puppenhiille auch die letzte Larvenhaut gefun- 
den wurde. Letztere muBte mit der Beschreibung der urspriinglich eingesetzten 
Larve iibereinstimmen, und fremde Larven oder Larvenhaute durften daneben 
nicht vorhanden sein. Grundlage fiir die endgiiltige Beschreibung bildete die letzte 
Exuvie, soweit nicht Eizuchten der betreffenden Art verfiigbar waren. Geradezu 
ideal, wenn auch nur fiir phytophage Arten anwendbar, ist die Aufzucht mit 
Brennesselpulver, die unten bei den Eizuchten beschrieben wird; hier sind bei 
Einzelaufzucht alle Fehlerquellen und Verwechslungen ausgeschlossen, und die 
Kontrolle ist denkbar erleichtert. 

Fir Zuchten vom Ei ab wurden im Freien gefangene Weibchen, nach Méglich- 
keit mit je einem Mannchen, einzeln in 7 cm lange Glasréhrchen von 2 cm lichter 
Weite gesetzt, die mit Kork verschlieBbar waren und lediglich ein angefeuchtetes 
1,5 1,5 cm groBes Zellstoffstiick enthielten. Da der Zellstoff die einzige Stelle 
in der Glasréhre war, in welche die Weibchen ihren Legeapparat bohren konnten, 
erfolgte hier eine konzentrierte Eiablage, wodurch die Kontrolle und Ubertragung 
des Geleges in die Zuchtschale sehr erleichtert wurde. Nur selten wurden die Kier 
auch frei an die Glaswand abgelegt. Die Zuchtréhrchen wurden taglich kontrolliert 
und Ablage und Entwicklung der Kier verfolgt. Nach Absterben des Weibchens 
kam das Zellstoffstiick mit dem Gelege in eine Petrischale auf feuchten Zellstoff. 

Kurz vor dem Schliipfen der Eilarven wurden jedem Gelege 20 oder 40 Hier 
entnommen, auf ebensoviel Petrischalen verteilt und die schliipfenden Larven 
isoliert aufgezogen bei taglicher Kontrolle unter dem Stereomikroskop. Ein Teil 
dieser Einzelzuchten war zur Beobachtung des Metamorphoseablaufes bis zum 
Schliipfen der Imagines bestimmt, wahrend aus den tibrigen Hinzelzuchten fiir jedes 
Stadium Belegstiicke konserviert wurden. Der Zellstoff in den Zuchtschalen war in 
zwei zusammenhangenden Lagen (jede etwa 0,5 mm dick) ausgelegt. So konnten 
die Larven zwischen weichem und feuchtem Substrat kriechen, das zugleich jedoch 
din genug war, um leicht kontrolliert zu werden. Die Beobachtungen tiber die 
Larvenentwicklung wurden taglich notiert (vgl. Tabellen 2—4). 
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Zur Fiitterung der ab ovo geziichteten Larven wurde ausschlieBlich Brennessel- 
pulver benutzt, auf dessen vorziigliche Hignung fiir diese Zwecke mich freundlicher- 
weise Herr Prof. Dr. Bauer, Wilhelmshaven, aufmerksam machte. Das Pulver wird 
trocken aufbewahrt, ist unbegrenzt haltbar und jederzeit verfiigbar. Es muB8 
lediglich 1—2 Tage vor Gebrauch aufgeweicht werden, am einfachsten, indem man 
die bendtigte Menge auf den feuchten Zellstoff der Zuchtschalen driickt. Bei zu 
frither Zugabe schimmelt das Pulver bald und wird nur ungern angenommen; zu 
spit zugesetztes Pulver ist bis zum Schliipfen der Eilarven noch nicht geniigend 
erweicht. Den heranwachsenden Larven wurden dann alle 2—3 Tage weitere 
Rationen zugesetzt, und zwar nur so viel, wie sie in diesem Zeitraum verzehren 
konnten, um die Kontrolle (vor allem bei den winzigen Hilarven) nicht unnétig zu 
erschweren. Da es mir bisher nicht gelang, eine geeignete Fiitterungsmethode fiir 
carnivore Larven zu finden, muBte die Aufzucht aus Eiern auf phytophage 
Arten beschrankt bleiben. 

Meist konnten die Larven in den urspriinglichen Zuchtschalen bis zum AbschluB 
der Metamorphose verbleiben; nur bei sehr starker Schimmelbildung wurden sie 
in neue Schalen umgesetzt. Die Schalen wurden stets gleichmaBig feucht gehalten; 
erst wenn sich die Larve verpuppte, wurde mit dem Anfeuchten der Schale nach- 
gelassen, jedoch auch ein vélliges Austrocknen vermieden. Alle Hautungsprodukte 
wurden gesammelt. 

Artbestimmung. Die vorlaufige Artbestimmung der Larven erfolgte nach den 
Tabellen von ALEXANDER (1920) und Hennie (1950) sowie unter Beriicksichtigung 
der fiir die betreffende Art vorliegenden Literatur. Die endgiiltige Determination 
war erst an Hand der geziichteten Imagines méglich. Bei Eizuchten war die Art 
durch das Muttertier bekannt, allerdings blieben Zweifel offen in den Fallen, wo 
die Identifizierung nur nach dem mannlichen Hypopygium méglich ist (z. B. 
Molophilus-Arten). Die Imagines wurden anfangs nach der Tipulidenbearbeitung 
von PIERRE (1924) bestimmt, spater vorwiegend nach dem Schliissel von Cok (1950) 
und den Tabellen von LackscuEwitz (1939). Samtliche Bestimmungen wurden 
von Herrn P. NrevseEn iiberpriift. 


B. Morphoiogie 


I. Allgemeine Morphologie und Anatomie 


1. Habitus der Larven. Eine allgemeine Charakterisierung der 
Limoniidenlarven ist wegen ihrer ungewéhnlichen Formenmannigfaltig- 
keit nicht ganz einfach. Dennoch lassen sie sich meist ohne Schwierig- 
keit von den Larven der verwandten Familien unterscheiden. Die tragen, 
grobhautigen, meist mehr als 2—3 cm langen Tipulidenlarven besitzen 
einheitliche, weitgehend massive Kopfkapseln und meist kraftige, dicke 
Borsten, wahrend die oft sehr beweglichen, meist durchsichtig zart- 
hautigen, oft seidig behaarten Limoniidenlarven sehr unterschiedlich 
gebaute, oft erheblich reduzierte Kopfkapseln und gewohnlich nur sehr 
zarte, wenn auch bisweilen sehr lange Borsten aufweisen. Viele Limoni- 
idenlarven zeichnen sich durch den Besitz paariger Kriechfii8chen oder 
unpaarer Kriechwiilste aus, wie sie den Tipuliden (bis auf einige im 
Wasser lebende Formen) fehlen,. Nie haben sie 6 Randlappen, wie die 
Tipulidenlarven, sondern héchstens 5, oft 4, 2 oder nicht selten auch. gar 
keine. Was schlieBlich die Cylindrotomidenlarven betrifft, so geben diese 
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mit ihren eigenartigen Hautauswiichsen ohnehin keinen Anla& zu Ver- 
wechslungen. 

Die Larven der Limoniidae sind gestreckt wurmférmige Tiere, die 
erwachsen gewohnlich eine Linge von 1—2 cm, nur ausnahmsweise 
von mehr als 3 cm (Pedicia) erreichen. Der Korper ist drehrund, selten 
dorsoventral abgeflacht (Dactylolabis) und besteht aus der Kopfkapsel 
und 11 Kérpersegmenten (3 Thorakal- und 8 Abdominalsegmente). 
Wenn in der Literatur vielfach von 12 Segmenten gesprochen wird 
(z. B. BeLrine 1873, 1878, 1886; Mratt 1893; Livy 1920; WaRrDLE 1926), 
so ist entweder das erste Segment, welches bisweilen durch eine sekun- 
dare Furche geteilt erscheint, oder das letzte Segment, welches an der 
Grenze zum vorletzten Segment oft eine besonders gestaltete schwellbare 
Zone ausbildet, doppelt gezahlt. 

Die zarte Haut ist entweder haarlos und glasig-durchsichtig oder mit 
feiner Behaarung bedeckt und dann oft lebhaft gelb oder braun bis 
schwarzbraun gefarbt. Die durchscheinenden Organe, namentlich der 
dunkel gefiillte Darmkanal und der weiBe, bei manchen Dicranomyia- 
Arten aber lebhaft griine oder orangerote Fettkorper, verleihen auch den 
unbehaarten Larven eine mehr oder weniger bunte Farbung. 

Die Chaetotaxie der Limoniidenlarven fand bisher wenig Beachtung. 
ALEXANDER (1920) stellt allgemein fest: ,,A definite arrangement of 
setae (chaetotaxy) obtains, und gibt bei einigen Arten kurze Hinweise. 
Wo LFF (1922) beschreibt nur die Endsegmentborsten einiger Larven 
genauer. Lediglich Toxunaca gab 1930 und 1933 fiir 2 Limonia-Arten 
eine vollstaéndige Darstellung der Borstenanordnung. Woop (1952) 
schildert zwar die Borstenstellung mehrerer stidafrikanischer Limoni- 
idenlarven, vermerkt aber bei allen von ihm untersuchten Limonia- 
Arten ‘‘chaetotaxy nil’. Zweifellos hat er die bei diesen Larven mikro- 
skopisch kleinen Borsten nur tibersehen, denn nicht nur die von ToxKvu- 
NAGA beschriebenen, sondern auch alle von mir untersuchten Limonia- 
Larven besitzen Borsten in gesetzmaBiger Zahl und Anordnung (vgl. 
Abb. 2). Dasselbe gilt fiir die tibrigen Limoniidenlarven, wie die Beispiele 
von zwei weiteren Arten zeigen (Abb. 3, 4). Nicht nur bei den nackten, 
sondern auch bei den behaarten Larven sind die Borsten oft winzig 
klein und dann selbst bei starker Vergr6Berung nur an ihren Basalringen 
erkennbar; bei anderen Arten und besonders bei Larven im I. Stadium 
sind sie bisweilen stark vergréBert, werden aber fast nie so derb wie 
bei den Tipulidenlarven. Eine Ausnahme bildet z. B. die Larve von 
Dactylolabis wodzickii Now., welche an allen Segmenten auffallig kraf- 
tige, wenn auch nur kurze Borsten besitzt (Abb. 5). Besondere Bor- 
stenformen finden sich oft am Endsegment (s. unten). 

Vielfach geht die zarte Behaarung der Larven in dichtstehende 
kleine Dornchen iiber, die in Querreihen angeordnet sind. Zonen der- 
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artiger Dérnchenreihen ziehen 
sich bei den Limonia-Arten um 
den Vorderrand des 1.—3. und 
um den Hinterrand des 10. Seg- 


Jt 1 tp 


ventra/ /atera/ dorsa/ dorsal /atera/ ventral 
Abb. 2 Abb. 3 
Abb. 2 und 3. Zur Chaetotaxie der Limoniidenlarven 


Abb. 2. Limonia (Limonia) macrostigma, IV. Stadium. Auf dem 11. Segment ventral das 
Analfeld mit den 4 rudimentiren Analloben 


Abb. 3. Ormosia (Rhypholophus) haemorrhoidalis, IV. Stadium. Dorsal und ventral auf 
jedem Segment eine Hypodermaldriise; auf dem 1. Segment ventral und auf dem 11. Seg- 
ment dorsal fehlt die Driise. Auf dem 11. Segment ventral das Analfeld mit den 2 Analloben 


ments und sind auch bei anderen Larven zu finden. Form, Anordnung, 
Neigungsrichtung und Reihenzahl der Dornchen kénnen bei den einzel- 
nen Arten und Entwicklungsstadien verschieden sein (vgl. Tabelle 1). 
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Die Dérnchen stehen in engem Zusammenhang mit Kriechwiilsten 
oder Kriechfii®chen, die bei vielen Larven — jeweils im vorderen Drittel 
der Abdominalsegmente — ausgebildet sind (Abb. 6, 7). Die Thorakal- 
segmente tragen niemals KriechfiBchen; wenn Grinpere (1910) dies 
in seiner Bestimmungstabelle als Merkmal der Limoniidenlarven angibt, 


dorsal Jarteral __ventra/ 


Abb. 4 
Abb. 4 und 5. Zur Chaetotaxie der Limoniidenlarven 


Abb. 4. Ula crassicauda, lV. Stadium. Die schwachen Punktreihen stellen die Dérnchenreihen 
un den Segmentrindern, die Reihen kurzer Striche die stiirkeren Kriechwulstdornen dar 


Abb. 5. Dactylolabis (Rhicnoptila) wodzickii, vermutlich IV. Stadium. Nach der in den 

Sammlungen des Naturhistorischen Museums Wien befindlichen Larve, offenbar derselben, 

welche NOwIcKI (1867) vorgelegen hat (Herkunftsetikett: Tatra). Die von NOWICKI be- 

schriebenen und abgebildeten dunklen Streifen auf den Segmenten sind an der konservierten 
Larve nicht sicher festzustellen 


so liegt offensichtlich eine Verwechslung mit Tendipedidenlarven vor. 
Die Kriechfii®chen sind paarige, zylindrische oder kegelférmige Haut- 
ausstiilpungen, die nur auf der Ventralseite auftreten (in 3—5 Paaren) 
und vollstandig in den Kérper zuriickgezogen werden kénnen. Sie sind 
nackt oder mit apikalen Dornenringen versehen und sitzen gewohnlich auf 
einer gemeinsamen Basalschwiele am 6. (bzw. 7. oder 8.) bis 10. Segment. 
 Solche KriechfiiBchen sind bei vielen der sehr lebhaften und behenden, 
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rauberisch lebenden Pediciinenlarven anzutreffen. — Die unpaaren, 
querovalen und nur schwach vorwélbbaren Kriechschwielen finden sich 
vorwiegend bei saprophagen Larven und kénnen nicht nur ventral, 


Abb. 6 


7mm 


Abb. 7 
Abb. 6 und 7. Kriechfii&Rchen bei Limoniidenlarven 


Abb. 6. Pedicia straminea, 8. und 9. Segment, Kriech- 
fiBchen jeweils im Vorderdrittel des Segmentes, welches 
als Scheinsegment durch eine schwache Furche yom 
librigen Segment abgegrenzt ist..Nach vorn (im Bilde 
links) werden die Basalschwielen kleiner, die Kriech- 
fiiBchen undeutlicher und die die Kriechfti8chen ver- 
bindende Borstchenzone wird schmaler; insgesamt 4 Paar 
Kriechfti8chen vorhanden 


Abb. 7. Dicranota subtilis, 8. und 9. Segment, Kriech- 
fiBchen im Querschnitt breit elliptisch, durch eine helle, 
nicht vorgewélbte Region verbunden, die auf der Schein- 
segmentgrenze liegt. Mit 3 apikalen Dornenringen: am 
unteren Ring winzige, am mittleren kleine, gebogene und 
am oberen Ring lange, mit der Spitze nach auBen ge- 
krimmte Dornen. Dornenringe hinten (im Bilde rechts) 
offen. An den vorderen Abdominalsegmenten sind die 
KriechfiiBchen etwa eben so hoch wie an den hinteren 
Segmenten, aber im Querschnitt nicht so breit; die 
Offnung der Dornenringe liegt bei den ersten beiden 
der insgesamt 5 KriechfuBpaare vorn, bei den tibrigen 
drei hinten 


sondern zugleich auch 
dorsal ausgebildet sein. 
Allerdings sind dann die 
dorsalen Kriechschwie- 
len schmaler als die ven- 
tralen und oft etwas an- 
ders gestaltet (Abb. 48). 
DieKriechschwielen sind 
nackt oder mit Reihen 
winziger oder auch gro- 
Berer Dornchen besetzt. 
Thre Zahl  schwankt 
zwischen 2 und 7, sie 
befinden sich am 9. und 
10. bzw. am 4. (oder 5., 6.) 
bis 10. Segment: Das 
letzte (1li.) Segment 
tragt nie Kriechfii8chen 
oder Kriechwiilste. 


Charakteristisch fir 
viele Larven der Pedi- 
ciinae, Hexatominae und 
Eriopterinae ist die Fa- 
higkeit, das 10. Segment 
oder die Grenzzone zwi- 
schen 10. und 11. Seg- 
ment kugelartig an- 
schwellen zu lassen (vgl. 
S. 304 und Abb. 19). 


2. Endsegment. Das 
Endsegment der Limo- 
niideniarven weist eine 
geradezu _—_—unersch6pf- 


liche Fille von Abwandlungen auf und wird damit neben der Kopf- 
kapsel zur wichtigsten Grundlage fiir die Differentialdiagnose (Abb. 8). 
Bei vielen Larven ist das Endsegment verschmalert und kann mit sei- 
nem Basalteil in das vorletzte Segment zuriickgezogen werden (Abb. 14). 
Diese retraktile Zone ist identisch mit der oben erwihnten schwellbaren 


Region. 


———EO oe 
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Am Hinterende miinden die beiden Tracheenhauptstimme auf einer 
abgesetzten, schrag oder senkrecht abfallenden Flache, dem » stigmen- 
feld“, welches von Hautausstiilpungen verschiedener Form, Gré8e und 
Farbung, den ,,Randlappen“, umgeben wird. Nach SrERSLEBEN (1920) 
sind die Randlappen als ein Rest der zahlreichen Fortsitze anzusehen, 
die bei anderen Nematocerenlarven, wie den Bibionidae, Blepharoceridae 
und Psychodidae, an allen oder doch den meisten Kérpersegmenten 
auftreten und die auch bei den nahe verwandten Cylindrotomidae noch 
so auffallend entwickelt sind. Die AuBenfliche der Randlappen der 
Limoniidenlarven gleicht im Aussehen gewohnlich dem iibrigen Segment, 
wahrend die schon dem Stigmenfeld zugehérige Innenflache oft durch 
mehr oder weniger scharf umgrenzte sklerotisierte Felder eine charak- 
teristische gelbliche, braune oder schwarze Zeichnung erhalt. Vielfach 
zieht sich um den Au8enrand der Randlappen eine Saumreihe eng- 
stehender, starrer Borsten, die im einzelnen sehr variabel gestaltet sind 
(Abb. 8). Dieser Borstensaum ist ringsum geschlossen oder nur auf die 
Spitzen der Randlappen beschrankt und dort bisweilen V-formig aus- 
geschnitten (Abb. 68); es gibt alle Ubergange von winzigen bis zu enorm 
verlangerten Borsten, welche bisweilen fast die Lange der Larve 
erreichen kénnen (Abb. 8: 7, 9). Die Mehrzahl der Saumborsten inseriert 
ohne Basalring, aber zwischen ihnen sind stets in regelmaBiger Zahl und 
Anordnung langere oder kiirzere Borsten mit Basalring eingeschaltet, 
welche bisher meist nicht beachtet wurden (Abb. 21, 30, 80). Sie sind 
bereits vollzahlig auf dem Stigmenfeld des I. Stadiums anzutreffen 
(Abb. 31,81), welches im iibrigen von demjenigen der folgenden Stadien 
erheblich abzuweichen pflegt (s. S. 287). Die ventralen Randlappen tra- 
gen an der Spitze der Innenseite gewohnlich eine mehr oder weniger 
kraftige Tastborste, welche bei den Pediciinae durch eine Gruppe api- 
kaler Borsten ersetzt wird (Abb. 8: 11, 12). 

Wahrend die Tipulidenlarven stets mindestens 6 Randlappen be- 
sitzen, haben die Limoniidenlarven héchstens 5, da sie am oberen Rand 
des Stigmenfeldes an Stelle des Lappenpaares der Tipulidae nur einen 
unpaaren dorsalen Randlappen aufweisen. Die beiderseits anschlieBen- 
den, lateralen Randlappen, an deren Basis die Stigmen liegen, sind 
gewohnlich schriig nach oben, die beiden untersten, ventralen Rand- 
lappen schrag nach unten gerichtet. So ergibt sich das Bild eines fiinf- 
strahligen Sternes, wie es etwa die Larve von Ormosia (Rhypholophus ) 
haemorrhoidalis Zurr. (Abb. 8: 1) oder Ula crassicauda AGR. (Abb. 49) 
zeigt, wie es aber keineswegs fiir alle Limoniidenlarven typisch ist. Viel- 
mehr ist eine Reduktion der Randlappen festzustellen, die am dorsalen 
Lappen beginnt und iiber die lateralen zu den ventralen Randlappen 
fortschreitet, bis zuletzt alle Hautausstiilpungen verschwunden sind 


(Abb. 8: 1—16). 
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Diese Reduktionsreihe la8t keine strenge Beziehung zur Reduktions- 


reihe der Kopfkapseln (s. S. 226) erkennen und wiederholt sich bei den 
g 


Abb. 8. Stigmenfeldformen von Limoniidenlarven. IV. Stadium, schematisch 


1 Ormosia haemorrhoidalis (Hriopterinae); 2 Cheilotrichia cinerascens (Hriopterinae); 3 Molo- 

philus spec. (Eriopterinae); 4Ormosia lineata (Hriopterinae); 5 Hrioptera lutea (Eriopterinae); 

6 Gonomyia lucidula (Kriopterinae); 7 Oxydiscus senilis (Hexatominae); 8 Limnophila 

nemoralis (Hexatominae); 9 Limnophila ferruginea (Hexatominae); 10 Limnophila sub- 

marmorata (Hexatominae); 11 Pedicia straminea (Pediciinae); 12 Pedicia immaculata 

(Pediciinae); 13? Limnophila spec. (vgl. 8.229); 14 Austrolimnophila ochracea (Hexatominae); 
15 Limonia nubeculosa (Limoniinae); 16 Limonia modesta (Limoniinae) 


einzelnen Limoniidengruppen, wobei jedoch in den verschiedenen Unter- 
familien jeweils unterschiedliche Reduktionsstufen bevorzugt anzutreffen 
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sind. So herrschen bei den Eriopterinae die fiinfstrahligen Formen 
vor, aber es sind vielfache Abwandlungen iiber kurzlappige bis zu lappen- 
losen Endsegmenten zu beobachten. Ein wenig einheitliches Bild bieten 
auch die Hexatominae, die meist den dorsalen Randlappen weitgehend 
verkiimmern lassen und dafiir die beiden ventralen verlangern; daneben 
finden sich aber auch vier- und zweistrahlige Formen und solche ohne 
Randlappen. Demgegeniiber bilden die Pediciinae eine wohldefinierte 
Gruppe, da alle ihre Larven nur 2 Randlappen besitzen (zur Gattung 
Ula vgl. S. 258). Am Ende der Reduktionsreihe stehen die meisten 
Larven der Limoniinae, bei denen die Randlappen fast véllig geschwun- 
den sind; bei einigen kleineren Gattungen dieser Unterfamilie haben 
die Larven jedoch noch 2, 4 oder 5 deutliche Randlappen. 

Das von den Randlappen umschlossene Stigmenfeld ist — auch bei 
stark behaarten Larven — stets unbehaart. Die meisten Larven der 
Pediciinae haben kein deutliches Stigmenfeld; ihre Hinterstigmen 
liegen auf einem (bisweilen geteilten) bogenférmigen, retraktilen Wulst, 
in welchem WaRDLE (1926) den Rest der oberen Randlappen erblicken 
will (Abb. 8: 17). Die oben erwahnten sklerotisierten Felder, die auf 
der Innenfliche der Randlappen liegen, kénnen auch die Stigmen um- 
greifen und so das Zentrum des Stigmenfeldes erreichen, wobei sie sich 
zu vielfaltigen, oft artspezifischen Mustern zusammensetzen. Bei den 
Limoniinae liegen die Zeichnungsflecke an der Stelle der verschwundenen 
Randlappen, und in den ventralen Flecken findet man noch die oben 
erwahnten, fiir die ventralen Randlappen typischen Tastborsten (Abb. 30). 

Auf der Ventralseite des Endsegmentes liegt das sog. ,,Analfeld“‘, ein 
von der Umgebung abgehobener, unbehaarter, farblos-glasiger, meist 
vorwolbbarer Bezirk, auf welchem der After miindet und der jederseits 
in einen oder 2 Zipfel, die ,,Analloben‘‘, auslauft. Nach KONNEMANN 
(1924) gehért das Analfeld histologisch zum Rektum; es bleibt auch 
samt den Analloben am Enddarm haften, wenn dieser aus irgendeinem 
Grunde aus dem Larvenkérper hervorquillt. In der Literatur wird stets 
von 4 Analloben bei den Limoniidenlarven gesprochen, aber alle von mir 
untersuchten Eriopterinenlarven besafen durchwegs nur 2 Analschlauche 
(Abb. 3). Die Analloben sind lang (spitz oder rund endend) und oft 
gegliedert, oder sie umgeben als undeutliche stumpfe Wiilste den After 
(Limonia, Abb. 2). Sie kénnen meist in das Afterfeld zuriickgezogen 
werden, das seinerseits ebenfalls retraktil ist. Zur Funktion des Anal- 
feldes und der Analloben vgl. S. 306. 

3. Kopfkapsel. Die Larven der Limoniidae sind wie die aller tibrigen 
Tipuliformia hemicephal, d.h. ihre Kopfkapsel ist zum groSten Teil 
dauernd im Prothorakalsegment versenkt und zugleich vom Hinterrand 

her mehr oder weniger stark aufgelést. Da der Segmentvorder- 
rand in Form einer Ringfalte fest mit der Kopfkapsel verwachsen ist, 
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kann letztere nur noch mit ihrem vordersten Teil frei vorgestreckt 
werden, wahrend sie andererseits vollsténdig in den Thorax zuriick- 
gezogen werden kann. Gegeniiber den wenig variablen Kopfkapseln 
der Tipulidae und Cylindrotomidae ist die Kopfkapsel der Limoniidae 
tiefgreifenden Veranderungen unterworfen. Von dem weitgehend 
massiven Typ, wie ihn die beiden anderen Familien zeigen und wie er 
in sehr ahnlicher Form auch mehrfach bei den Limoniidae auftritt 
(Abb. 23, 32), fiihren Uberginge einerseits zu der geschlossenen Kopf- 
kapsel der Pediciinae (Abb. 41), andererseits entsteht als Ergebnis einer 
fortschreitenden Auflésung das reduzierte Stabskelett vieler Eriopte- 
rinae und Hexatominae (Abb. 11: 6, 9). 

Diese interessante Mannigfaltigkeit ist schon mehrfach Gegenstand 
von Untersuchungen gewesen (BECKER 1910; DE MEI=ERE 1917; Br- 
SCHOFF 1922; AnrHon 1943; Crisp und Liuoyp 1954). Da sich diese 
jedoch im weiteren Rahmen der Nematoceren oder allgemein der 
Dipteren bewegten, konnten in ihnen die Limoniidae nur zum Teil 
beriicksichtigt werden. In den Einzelbeschreibungen von Limoniiden- 
larven wiederum fehlt gewohnlich der vergleichende Uberblick, so daB 
die Kopfkapselteile auch in neueren Arbeiten rein morphographisch oder 
topographisch dargestellt werden ohne Verkntipfung mit der allge- 
meinen Terminologie des Insektenkopfes. Es erscheint deshalb ange- 
bracht, die wichtigsten Kopfkapselformen der Limoniidenlarven einmal 
zusammenzustellen und zu versuchen, sie als Abwandlungen eines 
Grundschemas zu verstehen. Hierbei kann auf die Arbeiten von DE 
MEWERE und namentlich ANTHON aufgebaut werden. Die verwendete 
Terminologie folgt den genannten Autoren sowie SNop@RAss (1935); 
neue Bezeichnungen sind in Anfihrungsstriche gesetzt. 

Zunachst seien am Beispiel von Austrolimnophila ochracea Meta. 
(Abb. 60, 61) und Limonia (Abb. 9, 10) die wichtigsten Teile einer noch 
relativ geschlossenen Kopfkapsel geschildert (vgl. auch Abb. 11: 4, 4). 
Das Dach der Kopfkapsel wird von der Frons (Praefrons p—E MEIJER, 
ALEXANDER) gebildet, welche bei Austrolimnophila vorn breit am La- 
brum ansetzt und hinten spitz zuléuft. Durch die Frontalsutur wird die 
Frons mit den Epikranialplatten oder Lateralia verbunden, welche die 
gewolbten Seitenwainde der Kopfkapsel bilden und den Genae ent- 
sprechen. Auf der Ventralseite vereinigen sich die Lateralia nur am 
Vorderrand, wahrend sie im iibrigen durch die ,,Ventralspalte“ breit 
getrennt bleiben (Abb. 10). Die Deutung der ventralen Kopfkapsel- 
region erscheint durch die vergleichenden Untersuchungen, welche 
ANTHON (1943) an Larven mehrerer Nematocerenfamilien (unter Aus- 
schlu8 der Tipuliformia) durchfiihrte, in neuem Lichte. ANTHON stellte 
fest, daB bei den von ihm untersuchten Larven die Tendenz besteht, das 
ursprtinglich annihernd vertikale Foramen magnum mit seinem Ventral- 
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teil nach vorn zu verschieben, so daB es schlieBlich eine fast horizontale 
Lage einnimmt. Dabei werden die angrenzenden Kopfkapselteile, 
namentlich die Postgenae, gleichfalls nach vorn verlagert. Wahrend 
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Abb. 10 
Abb. 9 und 10. Gliederung der Kopfkapsel einer Limonia-Larve 
Abb. 9. Dorsalseite 
Abb. 10. Ventralseite 


sie bei den primitiven Rhyphidenlarven noch durch die membranése 
Ausfillung in der Labialregion breit getrennt sind, verschmelzen die 
_verlangerten und vorgezogenen Postgenae bei den Trichoceridae unter 


‘Bildung einer unpaaren Platte, der Hypostomalbriicke. Dadurch erhalt 


Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 15 
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die Kopfkapsel ventral einen stabilen AbschluB, so da8 das Tentorium 
als inneres Stiitzgeriist entlastet wird und reduziert werden kann. 
Auch der Vorderrand der Genae beteiligt sich an diesem Verfestigungs- 
prozeB. Die wulstigen Subgenalrander, welche die Mundéffnung seitlich 
begrenzen und die Mundgliedmafen tragen, verlaufen bei den Larven 
der Rhyphidae und Trichoceridae noch getrennt, um sich bei den 
Psychodidae zum Hypostomium zu vereinigen. Vergleicht man diese 
Befunde mit den Verhaltnissen an der Limonia-Kopfkapsel (Abb. 10), 
so ist die Ventralspalte als vorderer Teil des Foramen magnum zu be- 
zeichnen. Sie wird gesiumt von den beiden kraftigen Leisten der Hypo- 
stomalbriicke, welche vorn durch eine von der Ventralspalte ausgehende 
Kerbe deutlich getrennt bleiben, wahrend sie durch eine Sutur mit der 
Zahnleiste des Hypostomiums verbunden sind. Hinten gehen die 
beiden Aste der Hypostomalbriicke in Verstarkungsleisten iiber, die 
dem Rand der Lateralplatten parallel laufen und bei Limonia dorsal 
in zwei groBe, kraftig sklerotisierte ,, Verstarkungsfelder* minden. 

Neben der stets vorhandenen, vom Foramen magnum abzuleitenden, 
folglich als primar zu betrachtenden Ventralspalte treten nun bei den 
Limoniidae weitere, sekundare Spalten auf, deren Zusammenwirken zu 
einer mannigfaltigen Gliederung der Kopfkapsel fiihrt (Abb. 11). In 
den Mittelpunkt des Vergleiches dieser sehr unterschiedlichen Formen 
sei die Kopfkapsel von Limnophila spec. (nahe ferruginea MEIG.) ge- 
stellt (Abb. 11: 3), weil an ihr die formgebenden Elemente am deutlich- 
sten ausgepragt sind und die verschiedenen Uberginge zur massiven wie 
zur aufgelésten Kopfkapsel von hier aus am besten zu verfolgen sind. 
Die Frons (waagerecht schraffiert) lauft bei dieser Art hinten in eine 
lange ,,Postfrontalspitze‘ aus, wie sie auch bei anderen Larven vielfach 
zu beobachten ist. Die Frontalsuturen lésen sich in schmale ,,Frontal- 
spalten‘‘ auf, welche sich riickwarts schlieBlich in der ,,Coronalspalte“ 
(c) vereinigen. Die Frontalspalten trennen Frons und Lateralia, die 
Coronalspalte trennt die Internolateralia voneinander. Letztere ent- 
stehen, indem jederseits in die Lateralia eine tiefe ,,Dorsalspalte‘* (d) 
einschneidet und sie jeweils in einen schmalen dorsalen Teil, das Interno- 
laterale (in Abb. 11 punktiert), und einen gréReren lateroventralen Teil, 
das Externolaterale (schrag schraffiert), zerlegt, so daB nur eine schmale 
Vorderpartie der Lateralia einheitlich erhalten bleibt (weiB gelassen). 

Verfolgt man die Entwicklung des eben geschilderten Spaltensystems 
bei anderen Arten weiter, so lit sich eine unterschiedliche Foérderung 
oder Reduktion der einzelnen Spalten feststellen, wobei lediglich die 
Ventralspalte konstant als gré8te bestehen bleibt. 

Von den anfangs besprochenen beiden Kopfkapseln zeigt diejenige 
von Austrolimnophila (Abb. 11: 4) noch weitgehende Ahnlichkeit mit 
der Kopfkapsel von Limnophila spec., nur sind die Dorsalspalten wesent- 
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lich kiirzer. Limonia (Abb. 11: 5) hat etwas langere Dorsalspalten, 
besitzt dafiir aber primar keine Coronal- und Frontalspalten mehr; 
vielmehr sind hier die Internolateralia mit der Frons zur sog. Notal- 
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Abb. 11. Kopfkapselformen von Limoniidenlarven. IV. Stadium 


Schematisch, siimtlich in Dorsalansicht. Links massive, rechts aufgeléste Formen; Mund- 
werkzeuge weiB, Antennen nicht eingezeichnet. Schrige Linien an den Kopfkapsel- 
hinterseiten bei 4, 5, 7 und 9; Verstirkungsleisten bzw. -spangen. Querschraffiert: Frons; 
Punktiert: Internolateralia; Schrig schraffiert: Externolateralia; WeiBe Teile der Kopf- 
kapselseiten: ungegliederte Lateralia. c Coronalspalte; d Dorsalspalte; f Frontalspalte; 
l Lateralspalte; v Ventralspalte. 1 Pedicia occulta (Pediciinae); 2 Ula crassicauda (Pedi- 
ciinae); 3 Limnophila spec. (vgl. 8.226) (Hexatominae); 4 Austrolimnophila ochracea (Hexa- 
tominae); 5 Limonia nubeculosa (Limoniinae); 6 Limnophila discicollis (Hexatominae) ; 
7 ? Limnophila spec. (vgl. 8. 229); 8 Ormosia haemorrhoidalis (Eriopterinae); 9 Molophilus 
spec. (Hriopterinae) 


platte verschmolzen (Abb. 9). Bereits DE MEIJERE weist darauf hin, 
daB die Spalten auf der Limonia-Kopfkapsel nicht Frons und Lateralia 
trennen, sondern innerhalb der Lateralia verlaufen; sie sind also im 
oben definierten Sinne echte Dorsalspalten, nicht Frontalspalten. Dies 
wird bestatigt durch das auf 8. 280 naher geschilderte intrastadiale Kopf- 
kapselwachstum. Dabei entstehen an dem unmittelbar nach der Hau- 
tung noch glatten Hinterrand der Kopfkapsel Zuwachsstreifen, die bei 
den Externolateralia einheitlich, an der Notalplatte aber in From dreier 
Zacken ansetzen. Letztere wachsen allmahlich zu 3 Staben oder Leisten 
heran (,,Terminalspitzen“‘), die miteinander membranés verbunden 
sind und namentlich bei jiingeren Stadien eine betrachtliche Linge er- 
reichen kénnen (Abb. 76, 77, 78). Es ware unverstandlich, warum der 
Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 15a 
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Zuwachs an der Notalplatte in Gestalt dreier Stabe erfolgt, wahrend er 
gleichzeitig an den Externolateralia einheitlich in breiter Front vor sich 
geht, wenn nicht die Notalplatte aus3 Elementen zusammengesetzt ware, 
wahrend die Externolateralia einheitliche Gebilde sind. So ist es nahe- 
liegend, in dem mittleren Zuwachsstab ein Gegenstiick zum Postfrontal- 
stab und in den beiden seitlichen Terminalspitzen die verlangerten In- 
ternolateralia zu sehen. Gleichzeitig mit dem fortschreitenden Wachs- 
tum dieser Stabe entstehen zwischen ihnen sekundar die Frontalspalten. 
Einen Sonderfall stellen die Larven der Pediciinae dar, denn ihre 
Kopfkapseln tibertreffen an Geschlossenheit noch die dorsal stets etwas 
zerteilten Kopfkapseln aller tibrigen Tipuliformia. Als Ubergangsform 
weist Ula crassicauda Acr. (Abb. 11: 2) noch sehr schmale, aber tief 
einschneidende Frontalspalten auf, so daB sich die Stirnplatte an abge- 
worfenen Kopfkapseln leicht herauslésen laBt. Die Dorsalspalten sind 
zu kurzen Kerben reduziert, und ihre Homologisierung stieBe auf 
Schwierigkeiten, wenn sie nicht bei anderen Ula-Arten (vgl. ALEXANDER 
1920, Abb. 146) und bei jiigeren Stadien viel deutlicher ausgebildet 
waren (Abb. 53). Wenn nun auch noch die Frontalspalten schwin- 
den, entsteht die dorsal vollstandig massive Kopfkapsel von Pedicia 
und Dicranota (Abb. 11: 1). Da hier auf der Dorsalseite deutliche 
Nahte fehlen, 1éBt sich die Frons nur annahernd abgrenzen. Als An- 
haltspunkt kénnen dabei auBer den weit seitwarts stehenden Anten- 
nen helle Chitinringe und Porenkanile dienen, die bei vielen Limoni- 
idenlarven in der Grenzregion zwischen Frons und Lateralia vorkommen 
und auch den Pediciinae nicht fehlen. Ferner verlauft auf der hellbrau- 
nen Dorsalflache eine gerade, schwarze Langslinie bis zum Hinterrand, 
die Basis einer nach dem Kopfkapselinneren gerichteten Leiste, wel- 
che vielfach am Postfrontalstab anderer Arten auftritt und somit auch 
bei Pedicia die Postfrontalregion markiert. Am Hinterrand der Pedi- 
cia- und Dicranota-Kopfkapsel liegen 2 oder 4 kleine Kerben, die Reste 
der Frontal- und Dorsalspalten, von welchen die letzteren bei jiinge- 
ren Stadien viel tiefer einschneiden. ' 
Betrachtet man im Gegensatz zu diesen massiven Formen die Ent- 
stehung der aufgelésten Kopfkapseln, so zeigt Ormosia haemorrhoidalis 
Zutt. sehr deutlich die dabei wirksam werdende dreifache Reduktions- 
tendenz (Abb. 11: 8). Zunachst ist allgemein die Sklerotisierung zuriick- 
gegangen, so da groBe Teile der Kopfkapsel weitgehend membranés 
geworden sind. Andererseits machen sich am AuBenrand der Interno- 
lateralia und am dorsalen und ventralen Rand der Externolateralia 
schmale Verstirkungsleisten bemerkbar, die teilweise die membranésen 
Partien am Hinterrand als kurze Stabe iiberragen. Die Frontalregion 
ist auf den vorderen Teil der Kopfkapsel beschrinkt und dort nur un- 
deutlich abgegrenzt. Im Zusammenhang damit hat sich die Coronal- 
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spalte erheblich verlangert, und neben der tief einschneidenden Dorsal- 
spalte ist im Bereich der Externolateralia ein neues Spaltenpaar, die 
,,Lateralspalten‘ (1), entstanden. Zum eigentlichen Stabskelett, wie es 
etwa die Molophilus-Arten besitzen (Abb. 11: 9), ist es jetzt nur noch 
ein kleiner Schritt. Die Flachen der Lateralia werden zu hyalinen 
Membranen oder verschwinden fast véllig. Dafiir treten die Randver- 
starkungen als 6 schlanke, kriftige Stabe oder Leisten hervor, von denen 
4 auf der Dorsalseite und 2 auf der Ventralseite liegen. Die beiden aus 
dem Verstaérkungsrand der Internolateralia hervorgegangenen inneren 
Dorsalstabe kénnen als ,,Internolateralstabe‘‘ bezeichnet werden, die 
beiden auBeren Dorsalstaibe als ,,dorsale Externolateralstibe‘‘ und die 
zwei breit klaffenden ventralen Stabe oder Leisten als ,,ventrale Ex- 
ternolateralstabe‘‘. Die zwischen den Internolateralstaben ausgespannte 
zarte (Internolateral-)Membran hat am Hinterrand oft einen kleinen 
Schlitz, den Rest der Coronalspalte (Abb. 11: 9c); bisweilen liegt an 
dieser Stelle auch eine kleine, unpaare Querspange (vgl. VAILLANT 
1953, Abb. 2). 

Auch eine im Vergleich etwa mit Limonia so abweichend gestaltete 
Kopfkapsel wie die von Limnophila discicollis Mute. (Abb. 11: 6) wird 
jetzt nach dem vorstehend gegebenen Schema durchaus verstandlich. 
Die stark verbreiterten Dorsalspalten haben die Internolateralstabe eng 
zusammengedrangt, so daB ein schlank zugespitztes Gebilde entsteht, 
welches vorn mit der Frons verschmilzt, im tibrigen aber lediglich die 
Internolateralia reprasentiert. Das geht auch aus dem Vergleich mit 
der ahnlich gebauten Kopfkapsel einer anderen Larve hervor (Abb. 11:7), 
deren Aufzucht nicht gelang, die aber nach dem Bau der Mundwerk- 
zeuge (verlangerte Maxillen) gleichfalls zur Gattung Limnophila gehoren 
mu und deren Endsegment in Abb. 8: 13 dargestellt ist. [Brauns 
bildet 1954 (Abb. 38 A—C) die gleiche Larve und ihre Kopfkapsel ab, 
konnte sie jedoch auch nicht bestimmen.] Hier ist zwischen den Interno- 
lateralstaében noch eine deutliche Coronalspalte entwickelt. 

Zusammenfassend 1é8t sich zur Gliederung der Limoniidenkopt- 
kapseln sagen, daf ihre zunachst verwirrende Vielgestaltigkeit sich auf 
die Wechselwirkung zwischen der Ausbildung eines variablen Spalten- 
systems und der Reduktion der flachigen Kopfkapselteile zu leisten- oder 
stabformigen Gebilden zuriickfiihren la8t. Zweifellos stehen dabei die 
aufgelésten Kopfkapseln am Ende dieser Entwicklung, welche an ur- 
spriinglich massiven Kopfkapseln (etwa vom Limonia-Typ) einsetzt. Es 
_ist jedoch sehr fraglich, ob auch die geschlossenen Kopfkapseln der 
Pediciinae zu diesen urspriinglichen Formen gehéren oder ob sie nicht 
vielmehr durch sekundare Verwachsung entstanden sind. Die letztere 
Annahme gewinnt durch die oben erwahnten Veranderungen wahrend 


der Larvenentwicklung sehr an Wahrscheinlichkeit (vgl. auch S. 236). 
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Was die Verteilung der verschiedenen Kopfkapselformen auf die 
einzelnen Unterfamilien anbelangt, so zeigen — ahnlich wie bei den 
Stigmenfeldformen — die Limoniinae mit weitgehend und die Pedi- 
ciinae mit fast véllig massiven Kopfkapseln wiederum ein einheitlicheres 
Bild als die Hexatominae, deren Kopfkapseln meist stark aufgelést 
sind, bei den Gattungen Epiphragma, Limnophila (Subg. Pseudo- 
limnophila) und Oxydiscus aber noch massiv sind, wahrend die Eriopte- 
rinae zum groBten Teil ein Stabskelett besitzen. 

Das Tentorium ist bei den Limoniidenlarven, namentlich bei den 
Formen mit aufgeléster Kopfkapsel, stark reduziert. Seine Reste 
bestehen in apodemalen Verstarkungsleisten in der Gegend der vorderen 
Tentorialinvagination, welche am Subgenalrand liegen und Auslaufer 
um die Antennenbasis und die Stemmalinse entsenden. Bei allen von 
mir untersuchten Limonia-Kopfkapseln waren neben der Antennenbasis 
am Vorderrand der Frons flache, zum Epipharynx hin gekriimmte 
Stabe eingelenkt, die wohl von den epistomalen Tentorialarmen abzu- 
leiten sind (in Abb. 9 punktiert eingetragen). 

Vielfach sind auf den Kopfkapseln Porenkanale und helle Chitin- 
ringe zu finden, die nur teilweise Borsten tragen und nach Zahl und 
Anordnung bei den einzelnen Arten ziemlich konstant sind. Es wird 
sich in den meisten Fallen um Sinnesorgane handeln, die in gleicher Form 
schon bei den im tibrigen oft recht abweichend gebauten Kopfkapseln 
des I. Stadiums auftreten (Abb. 51, 53). 

Seitlich dicht hinter dem Vorderrand der Kopfkapsel liegen in Kin- 
oder Mehrzahl die Augenflecke (Stemmata). Die massiven Kopfkapseln 
vom Limonia-Typ bilden an dieser Stelle innerhalb des dunklen Stemma- 
wulstes eine glashelle, konvexe Cornea aus. Bei lebenden Larven wird 
diese helle Stelle durch das schwarze Augenpigment ausgefiillt, und die 
Augenflecke sind dann nicht von der gleichfalls schwarzen Umgebung 
zu unterscheiden (vgl. VaILLantT 1950, 8. 43: ,,On ne peut distinguer de 
taches oculaires’‘). Unmittelbar nach der Hautung, wenn die neue 
Kopfkapsel noch nicht ausgefarbt ist, sind die Augenflecke aber auch bei 
diesen Larven gut zu erkennen (Abb. 77 St). Das Verhalten der Augen- 
flecke waihrend der Hautung und Verpuppung ist auf S. 283ff. dar- 
gestellt. 

Die Antennen sind ein- oder meist zweigliedrig und stehen oft auf 
gewolbten Basalsockeln. Das Grundglied ist gewéhnlich gestreckt 
zylindrisch und tragt auf der membranésen Kuppel das flach linsen- 
formige Endglied neben einer wechselnden Anzahl von Sinnesstiften 
und -papillen. Bei einigen Hexatominae und Eriopterinae ist das End- 
glied kegelformig verlangert und mit zarter Skulptur versehen (Abb. 72). 

Die verschiedenen Ausbildungsformen der Frons wurden bereits im 
Zusammenhang mit der Kopfkapselgliederung besprochen. Entspre- 
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chend variabel sind auch Clypeus und Labrum. Bei den massiven 
Kopfkapseln sind beide Regionen noch mehr oder weniger deutlich 
getrennt, wobei am Clypeus oft ein breiter, vorwiegend membrandéser 
und unbehaarter Postclypeus und ein schmaler, starker sklerotisierter 
Praeclypeus zu unterscheiden sind (Abb. 9), waihrend bei den reduzierten 
Kopfkapseln diese Teile verschmelzen. Das Labrum ist mit Sinnes- 
feldern, -papillen und -borsten in verschiedener Anordnung besetzt. 
Es geht auf seiner Ventralseite in den Epipharynx iiber, welcher kraftige, 
zur Mundhohle gerichtete Borsten tragt und bisweilen durch eingelagerte 
Skleritspangen gestiitzt wird. 

Die bei anderen Nematocerenlarven vielfach auftretenden Tormae 
konnten fiir die Limoniidae noch nicht sicher nachgewiesen werden. 
Nach GoETGHEBUER (1925) fehlen sie allen Tipuliformia. Indessen 
bildete Tokunaca (1930, 1933) Tormae ohne nahere Beschreibung bei 
2 Limonia-Arten ab; aber Prus (1952) weist darauf hin, daB es sich bei 
den fraglichen Skleriten auch lediglich um die ventralwarts umgebogenen 
Seitenteile der schmalen Praeclypeusspange handeln kénne. Ich fand 
die von Toxunaaa beschriebenen ,,Tormae‘‘ bei allen Limonia-Kopf- 
kapseln. Im allgemeinen gehen sie kontinuierlich in den Praeclypeus 
liber, bei einigen jiingeren Larven von Limonia (Dicranomyia) modesta 
Meta. jedoch setzen sie sich als dunkle Plattchen ziemlich scharf von 
der hellen Praeclypeusspange ab; eine Einlenkung la8t sich indessen 
nicht feststellen. Der Endrand ist nicht glatt, sondern stets etwas 
gezibnt. Es ist nicht von der Hand zu weisen, daB es sich hier um 
rudimentare Tormae handelt, die weitgehend mit dem Praeclypealsklerit 
verschmolzen sind. VAILLANT (1953) bildet ,,Praemandibeln“ bei der 
Kopfkapsel von Trimicra hirsutipes Macq. ab und bemerkt dazu: 
,,Deux groupes de touffes de soies qui s’insérent sur des prolongements 
latéraux du bord antérieur du préfrons, représentent, peut-étre, des 
prémandibules. 

Bei den Mandibeln lassen sich im wesentlichen 2 Typen unterscheiden. 
Die rauberischen Formen, namentlich die Pediciinae, aber auch viele 
Hexatominae, haben schlank sichelférmige, in eine scharfe Spitze aus- 
laufende und mit nur einer Zahnreihe besetzte Mandibeln, wahrend die 
Detritus- und Laubfresser sowie die Holz- und Pilzbewohner breite, 
massige Mandibeln besitzen, deren léffelf6rmig gehéhlte Innenflache am 
Dorsal- und Ventralrand mit je einer Zahnreihe besetzt ist, die in einem 
groBen Apikalzahn zusammentreffen. Da die funktionale Unter- 
scheidung in Schneide- und Mahlzahne oft nicht méglich ist, werden bei 
den Artbeschreibungen die Mandibelzihne rein topographisch bezeichnet 
(Abb. 12). Vielfach tragen die Mandibeln auf der Innenseite einen 
Borstenkamm und sind an verschiedenen Stellen mit Borsten besetzt. 
Die Limoniidenlarven sind wie die meisten Dipterenlarven prognath, 
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so daB das urspriinglich vordere Mandibelgelenk zum dorsalen und das 
urspriinglich hintere zum ventralen Gelenk wird. Im allgemeinen steht 
die Drehachse der Mandibeln senkrecht, und die Mandibeln bewegen 
sich zangenformig horizontal aufeinander zu. Es kommt jedoch ver- 
schiedentlich zu einer zunehmenden Schragstellung der Mandibeln, die 
schlieBlich bei vielen Hexatominae und Eriopterinae dazu fiihrt, daB 
die Drehachse fast horizontal 
liegt und die Mandibeln anna- 
hernd parallel zueinander nach 
unten in die Mundéffnung ein- 
geschlagen werden (vgl. Ormosia 
Ege basalzahn — haemorrhoidalis Zurv., S. 272). 
Prostheko Damit geht die urspriingliche 


Suboprko/zahn 


Innentlache 


Ventra/er 
Gelenkzapren. 


, if 0.7mm 
fa ey 
Abb. 12 Abb. 13 
Abb. 12 und 13. Mandibeln von Limoniidenlarven. IV. Stadium 


Abb. 12. Rechte Mandibel von Limonia (Limonia) nubeculosa, Dorsalansicht. 
Zur Erliuterung der bei den Artbeschreibungen verwendeten Bezeichnungen 


Abb. 13. Rechte Mandibel von Limnophila (Pilaria) discicollis, yon innen (d.h. vom 

Labrum aus) gesehen, Dorsalrand rechts. Beispiel einer zweigliedrigen, vertikal bewegten 

Mandibel. Hine sehr ahnliche Mandibel bildet ANTHON (1943, Abb. 41) ab mit der Unter- 

schrift ,,Limnobiiden-Mandibel (Ulomorpha?)‘*. Die von ANTHON abgebildete Mandibel 

hat im Unterschied zu der hier dargestellten Mandibel auf der Dorsalseite des Basalgliedes 

eine langere Borste, wihrend ihr der lange Dorn auf der basalen AuBenseite des Distalgliedes 
fehlt. Bezeichnungen der Mandibelteile nach ANTHON 


BeiB- und Kaufunktion der Mandibeln verloren, da sie ja nicht mehr 
miteinander in Bertihrung kommen kénnen. Statt dessen wirken sie 
mit Labrum und Epipharynx zusammen als Kehr- und Schabeapparate 
und dienen zugleich als Widerhaken beim Vorwartskriechen (vgl. auch 
SCHREMMER 1951). — Besonderes Interesse verdient das Vorkommen 
zweigliedriger Mandibeln. Schon ALEXANDER (1920) bildet eine zwei- 
gliedrige Mandibel von Ulomorpha ab, ohne naher darauf einzugehen. 
Erst AnTHON (1943) unterzieht die zweigliedrigen Mandibeln der Rhy- 
phiden-, Trichoceriden-, Psychodiden- und Ptychopteriden-Larven einer 
eingehenden Untersuchung und bemerkt, da auch bei den Limoniiden- 
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larven zweigliedrige Mandibeln vorkommen. Ich konnte solche z. B. 
bei Limnophila discicollis Mrta. feststellen (Abb. 13) und Ansitze dazu 
auch bei Ormosia haemorrhoidalis Zurr. (Abb. 73). Das Basalglied der 
Mandibeln von L. discicollis ist abgeplattet und tragt am Oberrand neben 
2 Hakenzihnen die Prostheka, ein beweglich eingefiigtes Borstenbiindel, 
welches auch bei eingliedrigen Mandibeln haufig an der Innenseite zu 
finden ist (Abb. 44). Auf dem Basalglied ist das sichelformig zugespitzte 
und am basalen Innenrand gezahnte Distalglied eingelenkt. Bei O. hae- 
morrhoidalis Zerr. wird die Zweigliedrigkeit durch eine Sutur an der 
AuBenwand der Mandibel angedeutet, die auch bei den Mandibeln vieler 
anderer Arten vorkommt. SCHREMMER (1951) halt zweigliedrige Man- 
dibeln bei Nematocerenlarven fiir urspriinglich und weist darauf hin, 
da ,,nur schrag oder vertikal bewegliche Mandibeln echt zweigliedrig“‘ 
sein kénnen, da horizontal bewegte zweigliedrige Mandibeln ,,aus 
mechanischen Griinden zum Fassen und Kauen ungeeignet sind“. 

Die Maxillen der Limoniidenlarven sind im allgemeinen nur schwach 
chitinisiert. Sie liegen an den massiven Kopfkapseln vom Limonia-Typ 
als flache, zweilappige Gebilde auf der Ventralseite neben dem Hypo- 
stomium, mit welchem sie durch einen zugespitzten, mit einigen kraftigen 
Borsten besetzten Basalsklerit verbunden sind (Abb. 56, 57). Bei 
Oxydiscus sind die beiden Lappen der Maxille erheblich verlangert, 
aber noch deutlich getrennt, wahrend das Basalglied noch etwa seine 
urspriingliche Form hat. Bei T'ricyphona (Abb. 45) beginnt der innere 
Lobus, sich dem auBeren anzuschlieBen, und der Basalsklerit ist bereits 
stark aufgeloést. Die Limnophila-Larven schlieBlich sind dadurch 
charakterisiert, daB beide Loben zu einheitlichen, klingenférmig ver- 
langerten Gebilden verschmolzen sind (Abb. 11: 3, 6, 7), welche auch bei 
vollstandig eingezogener Kopfkapsel stets noch aus der Prothorakal- 
6ffnung hervorragen. In der Homologisierung der Maxillenteile bestehen 
groBe Meinungsverschiedenheiten. Zur Klarung dieses Problems sind 
vergleichende Untersuchungen an médglichst vielen Nematoceren- 
familien erforderlich, wie sie ANTHON (1943) schon zum Teil durch- 
fiihrte. Die von ihm gegebene Deutung liegt der Bezeichnung der Maxil- 
lenteile zugrunde, welche bei den Artbeschreibungen verwendet wird 
und in Abb. 10 am Beispiel der Limonia-Maxille dargestellt ist. Danach 
ist der oben erwahnte Basalsklerit als Cardo aufzufassen, der auBere 
Lobus als Palpiger und die ihm aufsitzende, mit Sinnesstiften versehene 
und durch einen Chitinring mit Pore gestiitzte Scheibe als Maxillar- 
palpus. Am inneren Lobus sind infolge weitgehender Verwachsungen 
und sekunddrer Sklerotisierungen die urspriinglichen Regionen ver- 
wischt. Ein schmaler, dem Hypostomium zugewandter Randsklerit 
mit langen, starren Borsten entspricht beim Vergleich mit den Fest- 
stellungen von AnTHON der Lacinia; der tibrige Innenlobus wird als 
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Galea aufgefaBt, wobei zu beriicksichtigen ist, daB in seiner Basalregion 
mindestens zum Teil der Stipes enthalten sein muB. 

Der Hypopharynx erfahrt bei den einzelnen Arten so starke Um- 
bildungen, da8® eine kurz zusammenfassende Darstellung nicht méglich 
ist. Es sei hier deshalb lediglich der Hypopharynx von Limonia be- 
trachtet, weil an ihm noch Reste des bei den Limoniidenlarven weit- 
gehend reduzierten Labiums zu finden sind. Der Hypopharynx von 
Limonia ist ein zweiteiliges Gebilde, bestehend aus einer dorsalen 
und einer ventralen Spange, deren Vorderrander mit Zahnen besetzt 
sind und an deren Basis der Speichelgang miindet (Abb. 27). Zwischen 
den Armen der Ventralspange spannt sich eine borstentragende Mem- 
bran aus, welche auf der Ventralseite vorn 2 Gruppen von flachen 
Sinnespapillen erkennen laBt. Wie ANTHON bei einer Reihe von euce- 
phalen Nematocerenlarven verfolgen konnte, wird das Labium im Zu- 
sammenhang mit der Entstehung der Hypostomalbriicke und des Hypo- 
stomiums in das Innere der Kopfkapsel auf die Ventralseite des Hypo- 
pharynx verlagert und zunehmend reduziert. Bei Limonia ist das 
Labium in der borstenbedeckten Membran der Ventralspange auf- 
gegangen, und die Sinnespapillen stellen den letzten Rest der Labial- 
palpen dar. Bei einigen anderen Limoniidenlarven sind gleichfalls noch 
Reste des Labiums nachzuweisen (Abb. 75). 

Auch das Hypostomium bleibt keineswegs bei allen Limoniidenlarven 
erhalten. Bei den Limoniinae als median eingekerbte Zahnleiste ausge- 
bildet (Abb. 10), wird es bei den Pediciinae von der verlangerten Ventral- 
spalte bis zur Spitze durchsetzt, wobei aber die beiden Halften durch 
eine Art von Druckknopfverbindung zusammengehalten werden (Abb.47). 
Unter den Hexatominae besitzt Austrolimnophila (Abb. 66) ein vorn 
geschlossenes, Oxydiscus ein vollig durchgeteiltes Hypostomium, 
wahrend es bei den meisten tibrigen Hexatominae und Eriopterinae 
reduziert ist, so daB die Kopfkapsel auf der Ventralseite nur durch 
membrandése Teile abgeschlossen wird (Abb. 75). 

4. Innere Organe. Alle Limoniidenlarven sind metapneustisch, d. h. 
nur das letzte Stigmenpaar ist noch funktionsfihig. An den tibrigen 
Segmenten sind die Stigmen, wie sich leicht beobachten 148t, nur 
wahrend der Hautung ge6ffnet, wenn die an der alten Haut hangende 
Intima der Tracheendste herausgezogen wird; danach bleiben sie 
dauernd geschlossen. Die Larven der Gattung Antocha haben die End- 
stigmen reduziert und sind apneustisch. Die Gliederung des Tracheen- 
systems stimmt durchaus mit dem Schema iiberein, welches KEILIN 
(1944) fiir die Dipterenlarven aufstellte. Zwei dorsale Tracheenhaupt- 
stamme durchziehen den Kérper. Sie beginnen im Prothorakalsegment 
und miinden in die auf der Hinterflache des letzten Segmentes liegenden 
Endstigmen. Bei vielen Larven sind die Tracheenhauptstiémme dorso- 
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ventral zusammengedriickt, und bei Limonia [nach Mrx (1894) auch bei 
Dactylolabis| ist der Endteil der sonst hellen Hauptstimme infolge 
starkerer Sklerotisierung abgesetzt dunkler gefarbt. In jedem Segment 


sind die Hauptstamme 
untereinander durch 
Kommissuren und mit 
den schwiacheren late- 
roventralen Langsstam- 
men durch Seitendste 
verbunden, von denen 
weitere Abzweigungen 
abgehen (Abb. 14). Die 
Endstigmen _bestehen 
aus einem von zwei tiber- 
einanderliegenden Mem- 
branen gebildeten Mit- 
telstiick und einem peri- 
pheren Stigmenring,wel- 
cher sich aus radiar ver- 
laufenden  Stiitzrippen 
zusammensetzt (GER- 
Big 1913). Zwischen 
den Sttitzrippen liegen 
die Atemoffnungen, 
wahrend der sog. Stig- 
menspalt im Mittelstiick 
nur wahrend der Hau- 
tung gedffnet ist und 
dann obliteriert (KEILIN 
1944). Unmittelbar vor 
dem Stigma bildet der 
Tracheenhauptstamm 
die Filzkammer, eine 
Erweiterung, deren 
Wande innen von ciner 
als Filter wirkenden 
Schicht aus verastelten 


Abb. 14. Tracheenlunge 


9.—11. Segment von Ormosia (Rhypholophus) haemor- 
rhoidalis in Dorsalansicht. Basis des 11. Segmentes in 
das 10. Segment eingezogen. Zwischen den Randlappen 
hinten eine Luftblase. FA Filzkammer und Tracheen- 
lunge (im Durchlicht schwarz erscheinend); MG Mal- 
pighische GefaéBe (auf jeder Seite zwei); O W6lbung, 
hinter welcher das statische Organ liegt; FR Randlappen 
mit Haarsaum; St Endstigma; 7r Hauptstimme der 
Tracheen, in jedes Segment Seiteniiste entsendend, je- 
weils im hinteren Segmentdritte] durch eine Quertrachee 
verbunden. Vergr. ca. 35fach 


Chitinfortsatzen bedeckt sind. Nach auBen, d.h. in die Leibeshohle hinein, 
entspringen von der Filzkammer zahlreiche fein verzweigte Tracheen- 
biischel, welche im Endsegment der lebenden Larve wie ein weiBer Pelz 
schimmern und die Tracheenlunge darstellen (Abb. 14). Bei den Larven 
im I. Stadium ist das Stigmenmittelstiick zart und hell, und die Stiitz- 
rippen des Stigmenringes stehen weiter auseinander. Innen schlieBt 
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sich nicht die Filzkammer, sondern ein topfférmiger Vorhof an, dessen 
Innenwand nur kurze Chitinfortsitze tragt (vgl. GERBIG). 

Das Nervensystem der Limoniidenlarven ist verhaltnismaBig primi- 
tiv gebaut; alle Ganglien sind noch deutlich voneinander abgesetzt, 


~ RANSS 


oN 


wenn auch eine gewisse Tendenz zur Ver- 
schmelzung besteht. Das Oberschlundgan- 
glion liegt wie bei allen hemicephalen Larven 
auBerhalb der Kopfkapsel im Prothorax 
(Abb. 15). Dies ist auch durchwegs bei den 
Larven mit vollsténdig massiver Kopfkapsel 
der Fall (Pedicia, Dicranota) und ist ein 
weiterer Grund, die Geschlossenheit dieser 
Kopfkapseln nicht als urspriinglich, sondern 
als sekundar. erworben zu betrachten (vgl. 
S. 229). An das Unterschlundganglion schlie- 
Ben sich die 3 Thorakalganglien eng an, und 
auch das 1. Abdominalganglion riickt an 
diesen Komplex heran. Bei Ormosia haemor- 
rhoidalis ZETv. liegt es unmittelbar hinter dem 
letzten Thorakalganglion im Metathorax, so 
daB das 1. Abdominalsegment kein Gan- 
glion enthalt und damit den Verhaltnissen 
bei Tipula (oleracea?) entspricht (SELLKE 
1936). Bei Pedicia straminea Meta. ist das 


Abb. 15. Darmkanal und Nervensystem 


Schematisiert nach einer Larve von Ormosia (Rhy- 
pholophus) haemorrhoidalis im IV. Stadium, Dorsal- 
ansicht. Auf dem Oesophagus ist das Oberschlund- 
ganglion eingezeichnet, um seine Lage au®erhalb der 
Kopfkapsel zu zeigen. In der Skizze des Nervensystems 
sind die Segmentgrenzen angedeutet. 4 After; DS paarige 
Ausftihrungsginge der Speicheldriisen, innerhalb der 
Kopfkapsel zu einem unpaaren Gang vereinigt; Kd Hnd- 
darm; KA Kopfkapsel; Md Mitteldarm; Mgh hinteres 
Paar der Malpighischen Gefai®e; 17Gv vorderes Paar der 
Malpighischen GefiBe; Oe Oesophagus; OS Oberschlund- 
ganglion; Sp Speicheldriise; US Unterschlundganglion; 
I, If, Ili: I. bis III. Thorakalsegment bzw. dessen 
Ganglion; 1....8: 1. bis 8. Abdominalsegment bzw. 
dessen Ganglion 


1. Abdominalganglion zwar von den Thorakalganglien getrennt, liegt 
aber noch im Metathorax, waihrend es bei den Larven von Pedicia rivosa 
L. (nach OLpHAam 1926) und Dicranota bimaculata Scuumm. (nach 
Mraz 1893) nur bis zum Vorderrand des 1. Abdominalsegmentes vor- 
geschoben ist. Die Ganglien des 2. bis 6. Abdominalsegmentes liegen 
kurz vor oder in der Segmentmitte; das 7. Abdominalsegment enthalt 
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die beiden zusammengeriickten letzten Ganglien. Der gesamte Ner- 
_ venstrang ist locker und beweglich aufgehingt und kann daher den 
_ Bewegungen der teilweise sehr kontraktilen Larven elastisch folgen. 
Von den Sinnesorganen wurden die Augenflecke und Sinnesborsten 
_ bereits erwihnt. Ein Teil der im Wasser bzw. Schlamm lebenden 
Eriopterinen- und Hexatominenlarven zeichnet sich durch eigenartige 
paarige Sinnesorgane aus, die von WoLFr (1922) beschrieben wurden. 
Die Organe bestehen aus je einer Grube oder Tasche, welche jederseits 
am letzten Abdominalsegment vor der Basis der Randlappen an der 
AuBenseite eingesenkt ist. Im Inneren der Grube befinden sich 2 Sinnes- 
borsten sowie mehrere frei bewegliche Steinchen oder Sekretkérnchen. 
Die Grubendffnung wird durch lange Reusenhaare oder eine Hautfalte 
bedeckt, so daB zwar das Wasser hindurchstrémen kann, aber die 
Steinchen am Herausfallen gehindert werden. Das Organ kann rhyth- 
misch Wasser ansaugen und ausstoBen, indem es durch Muskelzug 
gedehnt wird und durch seine Higenelastizitat wieder kollabiert. Durch 
die Wasserstrémung geraten die Inhaltskérper in Bewegung und beriih- 
ren dabei die Sinneshaare. WOLFF nahm an, dab die Organe der Wahr- 
nehmung von Schlammdichteunterschieden dienen und nannte sie 
deshalb ,,pelotaktische Organe‘‘. Jedoch konnte v. Stupnirz (1932) 
experimentell nachweisen, da es sich um statische Organe handelt, 
welche die Larven zu positiv geotaktischer Reaktion befahigen und ihnen 
helfen, den Weg zu ihrem eigentlichen Milieu, dem Bodenschlamm 
flacher Gewasser, zu finden. 

Der Darmkanal (Abb. 15) ist je nach der Ernahrungsweise der Larven 
unterschiedlich gegliedert. Wie KOnNEMANN (1924) feststellte, haben 
- die Pflanzenfresser unter den Limoniidenlarven einen kurzen Vorder- 
darm, welcher bei der Einmtindung in den umfangreichen Mitteldarm 
eine mehr oder weniger lange Hinstiilpung bildet (,,Rtissel’’ nach K6n- 
NEMANN, = Valvula cardiaca). Stets ist eine peritrophische Membran 
vorhanden. Der Enddarm ist kurz und am Beginn meist mit Zahnchen 
besetzt. Bei den rauberischen Formen dagegen ist der Vorderdarm 
langer und tibernimmt, wie KONNEMANN vermutet, zum Teil oder fast 
ausschlieBlich die Verdauungsarbeit; der Riissel wird reduziert. Der 
Mitteldarm ist weniger umfangreich und weist manchmal Blindsicke 
auf. Kine peritrophische Membran fehlt gewéhnlich. — Besondere 
Differenzierungen findet man bei vielen Larven in der Pharynxregion. 
KOnNEMANN halt den mit riickwarts gebogenen Zihnchen besetzten 
Pharynx von Limnophila barbipes Scutn. und anderen Limnophila- 
Larven fiir eine Art von Kaumagen. Diese Larven verschlingen ihre 
Beute (Oligochaeten, Tendipedidenlarven u.a.) als Ganzes, und der 
Kaumagen dient ,,zum Ausquetschen der Beute oder auch dazu, ein 
Wiederherauskriechen der zunachst noch lebenden Beutetiere zu 
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verhindern’’ (KONNEMANN). Einen bedeutend komplizierter gebauten 
Pharynx fand ich bei der Larve von Ula crassicauda Aor. (Abb. 16, 17). 
Die Dorsalwand des nach hinten trichterartig verengten Pharynx ist 
eingesenkt. Die Vorder- 

offnung des Pharynx hat 

die Form eines breiten, & 

U-férmig nach unten 
durchgebogenen Schlit- 
zes, der am Oberrand 
und Unterrand lippenar- 
tig durch entsprechend 
gekriimmte Spangen ge- 


Abb. 16 Abb. 17 
Abb. 16 und 17. Pharyngealer Filterapparat der Larve von Ula crassicauda (nach einer 
Larve im IV. Stadium) 


Abb. 16. Schema des Filterapparates, Ansicht von schrig dorsal links. Im Bilde oben die 
Vorderéffnung des Pharynx, unten der Beginn des Oesophagus. Die Kammrippen sind der 
Ubersichtlichkeit halber nicht eingezeichnet 
Abb. 17. Ventralteil des Filterapparates, Dorsalansicht (Blick auf die Innenseite). Im 
Bilde oben die Vorderéffnung des Pharynx, unten der Beginn des Oesophagus. Innen das 
ventrale Stabpaar, auBen das von der ventralen Spange ausgehende mediane Stabpaar, 
welches nur halb so lang ist wie das ventrale Stabpaar. Zwischen den Stiben spannt 
sich die sehr zarte Pharynxwand aus, auf welcher zu beiden Seiten die mit feinen Spitzchen 
besetzten Liingsrippen verlaufen 


stutzt wird (Abb. 16). Letztere setzen sich nach hinten in schlanke Stabe 
fort, welche die Seitenwainde des Pharynx gespannt halten. Das von der 
Dorsalspange ausgehende Stabpaar reicht bis zum Beginn des Oeso- 
phagus, das von der Ventralspange entspringende, mittlere Stabpaar 


0,2 mm 
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endet schon vor der Mitte der Seitenwande, und der Pharynxboden wird 
von einem dritten, ventralen Stabpaar gestiitzt. Auf der Dorsal- und 
Ventralwand des Pharynx verlaufen innen zahlreiche Langsrippen, 
welche kammartig mit aufrechten, feinen Chitinspitzen 
besetzt sind (Abb. 17; in Abb. 16 sind die Kammrippen 
nicht eingezeichnet). Das Ganze wirkt als Filtermecha- 
nismus, wie er in sehr ahnlicher Form schon bei Rhy- 
phidenlarven durch AnTHON (1943) beschrieben wurde. 


Abb. 18. Hautdriisen 


Endsegment von Pedicia straminea, Dorsalansicht. Randlappen mit 
Tracheenverzweigungen und zahlreichen Hypodermaldrisen. 
Vergr. ca. 25fach 


Abb. 19. Hautdriisen 


Larve von Hexatoma (Anisomera) spec. (? nigra L.), vermutlich 

IV. Stadium, Dorsalansicht. Nach einem Exemplar aus den Samm- 

lungen des Naturhistorischen Museums Wien. Bestimmung nach den 

im gileichen Réhrchen befindlichen Imagines. Auf jedem Segment 

in der Mitte eine groBe Hypodermaldrtise. Schwellbare Zone zwischen 
10. und 11. Segment aufgeblaht 


Die Rhyphidenlarven leben im Schlamm, die Ula-Larven in weichen, 
zerfallenden Pilzen; in beiden Fallen ist das Nahrungssubstrat mehr 
oder weniger fliissig. Durch den Filterapparat wird nun eine tibermaBige 
Wasserautnahme verhindert, wie ANTHON auch an lebenden Larven 
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beobachten konnte. Indem dorsal angreifende Dilatatoren das Pharynx- 
dach heben, vergro8ert sich das Lumen des Pharynx, und eine Portion 
Nahrungsbrei wird eingesogen. Der Oesophagus bleibt wahrend dieser 
Zeit geschlossen. Dann wird das Pharynxdach wieder herabgedriickt 
und die Flissigkeit aus dem Pharynx in die Mundhohle zurtickgepreBt. 
Dabei halten aber die ineinandergreifenden Filterkamme die Haupt- 
masse der Nahrungspartikel zuriick, welche anschlieBend in den Oeso- 
phagus befdrdert werden. Nicht alle pilzbewohnenden Limoniiden- 
larven ben6tigen derartige Filtereinrichtungen; die Larven von Limonia 
quadrimaculata L. z. B. ernéhren sich von Hartpilzen (7'’rametes-Arten) 
und haben einen einfachen, schlauchformigen Pharynx ohne besondere 
Differenzierungen. 


AbschlieBend sei noch kurz auf die verschiedenartigen Hautdriisen 
der Limoniidenlarven hingewiesen. Bei den Pediciinenlarven liegen 
unter der Haut zahlreiche glasige, kleine, runde Kérperchen, die besonders 
an den Randlappen dicht gedrangt sind (Abb. 18). Mra (1893) nannte 
sie ,,giant-cells‘‘, da sie aus nur einer stark vergréBerten Zelle bestehen. 
Wie Keriin (1913) nachwies, handelt es sich um einzellige Hypodermal- 
driisen, die sonst bei Dipterenlarven kaum vorkommen. Bei Eriopteri- 
nen- und Hexatominenlarven fand Kemin mehrzellige Hypodermal- 
driisen, weniger zahlreich, dafiir aber streng segmental angeordnet 
(vgl. Abb. 3, 19). Bei den Limoniinae beobachtete ich diese Driisen in 
derselben Anordnung (je Segment eine Driise dorsal und eine Driise 
ventral). GEeRBIG (1913) erwahnt sie von 2 Hexatominenlarven. DETTE 
(1916) untersuchte sie bei Hrioptera flavescens L. und hielt sie fir Hau- 
tungsdrtisen, weil sie bei hautungsreifen Larven vergréBert, bei frisch 
gehauteten Larven geschrumpft waren. KeEILIN (1918) indessen schreibt 
dem Sekret der ein- und mehrzelligen Hypodermaldriisen eine doppelte 
Funktion zu: ,,Elle empéche les larves d’étre facilement submergées 
quand leur milieu devient plus liquide et préserve les larves contre la 
dessiccation en s’opposant a l’évaporation rapide‘‘. Derselbe Autor 
(1913, 1944) wies bei mehreren Limoniidenlarven die auch bei anderen 
Dipterenlarven weit verbreiteten peristigmatischen Driisen nach. Durch 
das Sekret dieser Driisen wird das Stigmenfeld unbenetzbar, was fiir die 
Atmung untergetauchter Larven von Bedeutung ist (vgl. S. 303). 


IT, Spezielle Morphologie 


1. Systematischer Uberblick. Die folgende Liste gibt eine bis zu den 
Untergattungen fiihrende Ubersicht des Systems der Limoniidae in 
der Fassung, wie sie bei Con (1950) zu finden ist. Zugleich sind alle 
diejenigen Arten eingetragen, deren Larven im Rahmen der vorliegenden 
Arbeit untersucht werden konnten. Neben den 41 von mir gezuchteten 
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1. Limoniinae 


Limonia: Metalimnobia: 
Discobola: 
Limonia: 
Dicranomyia: 
Geranomyia: 
Rhipidia: 

Antocha (= Taphrophila) 

Thaumastoptera: 

Orimarga: 

Elliptera: 

Helius: 


2. Pediciinae 


Pedicia: Pedicia: 
Crunobia: 
Amalopis: 

Tricyphona: 

Dicranota: Dicranota: 
Paradicranota: 
Rhaphidolabis: 

Ula: 

3. Hexatominae 

Hexatoma: 

Dactylolabis : 

Epiphragma: 

Austrolimnophila: 

Limnophila: Phylidorea: 
Idioptera: 
Elaeophila: 
Limnophila: 
Pseudolimnophila: 
Pilaria: 

Oxydiscus: 


quadrimaculata L.; quadrinotata Muia.+ 
annulata L.* 
nubeculosa MEIG.; macrostigma Scuumm.*; 


stigma Muia.*; tripunctata Far.; trivittata 


ScHumm.* 
dumetorum Mata.; frontalis Stanc.*; inusta 


Metc.*; modesia Muta.*; spec. nov.* 


uniseriata SCHIN. 
vitripennis Mura.* 1 


rivosa L.2 

littoralis Muta.*; straminea Meta. * 
occulta Mrtc.* 

immaculata Mxtc. 


subtilis Lozwt 


crassicauda AGR.*; sylvatica Mxta.* 


spec.* 
wodzickit Now.* 


ochracea Mxta.* 
ferruginea Muia.; phaeostigma Scuumm.* 


submarmorata VERR.° 


discicolis Mria.; nemoralis Mera. 
senilis Hau. 


1 Nach Zuchtmaterial von Herrn Dr. Dirrmar, Essen; gesammelt im Sauerland. 


2 Larven ohne Imagines (und ohne Hinweise auf Bestimmung durch Aufzucht) 
im Material von Bexine aus dem Naturhistorischen Museum Braunschweig. Von 
den Limoniidenlarven der Belingschen Sammlung sind nur noch ganz geringe 


Reste erhalten geblieben. 
3 Larven aus den Sammlungen des Naturhistorischen Museums Wien, vgl. 


Text zu Abb. 19. 


4 Larve aus den Sammlungen des Naturhistorischen Museums Wien, vgl. Text 


zu Abb. 5. 


5 Die auffalligen, nicht zu verwechselnden Larven fand ich wiederholt, jedoch 


‘plieben die Zuchten bisher erfolglos. 


%Z. Morph. Okol, Tiere, Bd. 48 


16 
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4, Eriopterinae 


Neolimnophila: 

Crypteria: 

Lipsothrix: 

Gnophomyia: 

Gonomyia: Ellipteroides : 

Idiocera: 
Gonomyia: lucidula DE MeEts.* 
Lipophleps: 

Rhabdomastia: 

Chionea: 

Cheilotrichia: Gonempeda: flava Scaxum™.* 

Cheilotrichia: 
Platytoma: cinerascens Mxta.* 

Erioptera: Hrioptera: lutea Meta. 

Symplecta: 
Trimicra: 
Psiloconopa: 
Ilisia: 
Ormosia: Ormosia: lineata Macg.* 
Scleroprocta: 
Rhypholophus: haemorrhoidalis ZErtT. 

Molophilus: appendiculatus StaEG.*; bifidus GoETGH.*; 
cinereifrons DE Merts.*; curvatus Tonn.*; 
obscurus Mria.*; serpentiger Epw.*; undu- 
latus TONN.*; spec. 

Tasiocera: Dasymolophilus: 


und sicher bestimmten Arten sind noch 5 weitere angeftihrt, von welchen 
ich Material von anderer Seite erhielt oder deren Bestimmung nicht 
vollig gesichert ist; hiertiber geben die Anmerkungen Auskunft. Die 
Unterstreichungen beziehen sich auf vom Hi ab gezogene Larven und 
sind auf S. 213 erklirt. Die Kreuzchen bezeichnen Arten, deren Larven 
bisher noch nicht beschrieben wurden. 

2. Artbeschreibungen. Da es aus Raumgriinden nicht méglich ist, 
alle geziichteten Arten in der erforderlichen Griindlichkeit zu beschrei- 
ben, wurden nur insgesamt 6 Vertreter aus allen 4 Unterfamilien ausge- 
wahlt. Es handelt sich dabei um Arten, deren Larven bisher noch nicht 
beschrieben wurden, oder um solche, von denen erstmalig auch jiingere 
Stadien untersucht werden konnten. 

Die Mafe bei den Artbeschreibungen sind in Millimeter angegeben; Langen- 
make stehen vor, Breitenmafe hinter dem Schragstrich. Die Larven bzw. ihre 
Kopfkapseln wurden, soweit méglich, im I. Stadium unmittelbar nach dem Schliip- 
fen (Ia) sowie vor der ersten Hautung (Ib) gemessen, in den iibrigen Stadien 


(II, III, IV) stets in hautungsreifem Zustand (bzw. die Kopfkapseln an Hand der 
entsprechenden Exuvien). Den Mafangaben liegen gekochte, in Alkohol konser- 
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vierte Tiere zugrunde. Da die Larven bei der Abtétung gewohnlich den Kopf ein- 
ziehen, ist die angegebene Lange oft etwas geringer als bei lebenden, voll ausge- 
streckten Larven. Die Breitenmafe der Larven beziehen sich auf die ersten Abdo- 
minalsegmente. Die Kopfkapsellange wurde vom Vorderrand des Labrums bis 
zum hintersten Punkt der Kopfkapseln (Spitze der Terminal- oder Lateralstabe 
oder Hinterrand der Lateralplatten) gemessen, die Breite an der breitesten Stelle, 
d.h. gewéhnlich im hinteren Drittel. Auf eine griindliche Beschreibung der 
Chaetotaxie wurde verzichtet, weil noch zu wenig Larven daraufhin untersucht 
wurden, um eine einheitliche Bezeichnung und Homologisierung der Borsten zu 
erlauben. So ware zur Zeit nur eine rein topographische Beschreibung der Borsten- 
stellung méglich, an deren Stelle hier schematische Skizzen gegeben werden. — 
Den Artbeschreibungen sind jeweils einige biologische Beobachtungen angefiigt. 


Limoniinae 
LInmonia (Limonia) macrostigma SCHUMMEL 
Die Larve wurde noch nicht beschrieben; BELine (1886) und 


ALEXANDER (1920) erwahnen lediglich ihr Vorkommen in morschem 
Holz. 


MaB8e der Larven: Ia 1,5/0,2 Ib 2,5—3/0,3 
II 5—7/0,5 III 10—12/0,9 IV 17—19/1,5 
KopfkapselmaBe: Ib 0,3—0,35/0,18—0,20 II 0,55—0,6/0,3—0,35 
III 0,75—0,88/0,5—0,6 IV 1—1,1/0,7—0,8 


IV. Stadium. Larve (Abb. 20) gestreckt walzenférmig, vorn und 
hinten etwas verjiingt. Segmentgrenzen undeutlich. Farbe glasig weiB, 
innere Organe durchscheinend. Haut glatt, glinzend, tiberwiegend kahl. 


Vorderrand des 1.—3. Segmentes mit umlaufenden Dérnchenreihen. 
_ Dérnchen kurz, gerade, hellbraun, nach hinten gerichtet; innerhalb der 
Reihen ungleich lang, bisweilen zu Gruppen von 4—20 Dornchen 
zusammenriickend, aber nirgends verschmolzen. Dornchenzone vorn 
am haarlosen Segmentrand unvermittelt beginnend, hinten allmahlich 
in zerstreute mikroskopische Behaarung tibergehend, welche noch vor 
der Segmentmitte schwindet; restliches Segment kahl. 

4.—10. Segment im undeutlich abgeschnirten Vorderdrittel mit 
querelliptischen, dérnchenbesetzten Kriechwiilsten. 4. Segment nur 
mit ventralem Kriechwulst, dessen Dérnchen denen der Brustsegmente 
gleichen. 5.—10. Segment mit dorsalem und ventralem Kriechwulst, 
letzterer stets breiter; Dérnchen kraftig, gekrimmt, enge Reihen 
bildend, beim 5.—6. Segment vorwiegend nach hinten, beim 7. bis 
10. Segment vorwiegend nach vorn gebogen, nie gruppenweise zusam- 
mengeriickt, auBer am dorsalen Kriechwulst des 10. Segmentes, dessen 
Dérnchen in den hinteren Reihen zu zwei- bis fiinfspitzigen Kamm- 
schuppen verschmelzen. 

Hinterrand des 10. Segmentes wie die Thorakalsegmente mit um- 

laufenden Dornchenreihen; alle Dérnchen nach vorne geneigt, nirgends 


verschmolzen. 
16* 


—_ 
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Zur Chaetotaxie vgl. Abb. 2. 
Endsegment breit ansetzend, hinten verschmialert. Stigmenfeld 


(Abb. 21) flach, schrag nach oben weisend, abgerundet viereckig, ohne 


\\ \ 


SS 
8S 
S 
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05mm 


7Omm 


42mm 


Abb. 20 Abb. 22 
Abb. 20—22. Limonia (Limonia) macrostigma. IV. Stadium 
Dérnchenzone am Vorderrand des 2. Segmentes geschlossen 
(vgl. Abb. 29) 
Abb. 21, Stigmenfeld 
Abb. 22. Vorderteil der Frons; Antennen; Clypeus; Labrum; Vorderteil des Epipharynx 


Abb. 20. Larve von links. 


deutliche Randlappen; von einer einfachen Reihe engstehender, spitzer, 
kurzer, starrer, basal heller, apikal brauner Borsten gesiumt, zwischen 
welchen dorsal 6, ventral 4 Borsten mit Basalring stehen. Stigmen groB, 
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oval, schrag gestellt, etwa um ihren Langsdurchmesser voneinander 
entfernt; Mittelstiick schwarz mit undeutlich hellerem Rest des Stigmen- 
spaltes, Stigmenring gelb mit braunem AuSenrand. Auf dem Stigmen- 
feld 4 groBe, rauchbraune Flecken: davon 2 ventral, eng oder weit 
stehend, abgerundet drei- bis viereckig, an ihren unregelmafig einge- 
buchteten Innenraéndern mit einigen kleinen, hellen Punkten; die 2 
dorsalen Flecken von den Stigmen schrig nach aufen ziehend. Am 
Innenrand der Stigmen schwache braune Schattierung. Analfeld mit 
4 stumpf wulstigen Analloben. 

Fettkérper und Ganglien stets farblos-weiBlich. 

Kopfkapsel (Abb. 23, 24) breit, massig, dorsoventral leicht abge- 
flacht; Dorsalspalten kaum bis zur Mitte vordringend, Terminalspitzen 
kurz (vgl. Abb. 9, 10 und 11: 5). Grundfarbe hellbraunlich, im vorderen 
Teil mit rétlichem Ton; Verstérkungsfelder und -leisten schwarz, Zu- 
wachszonen rauchgrau gestreift. Am ventralen Vorderrand je 2 Poren; 
neben der Cornealinse eine Borste. Tentorialsklerite dunkelbraun. 

Frons (Abb. 22, 23) hellbraun, hinten mit den Internolateralia zur 
Notalplatte verwachsen; daneben ragen ein oder zwei spitze Fortsatze 
der Verstiirkungsfelder in die Dorsalspalten. Am Vorderrand neben den 
Antennensockeln jederseits 4 Porenringe, der innere mit Borste; je 
5 Porenkanale neben dem Vorderrand der Verstarkungsfelder. 

Antennengrundglied zylindrisch, rotbraun chitinisiert, basal mit 
Porus; gelenkig auf hochgewélbtem, basal rot- bis schwarzbraunem, 
apikal glasig hellem Sockel eingefiigt (Abb. 22). Auf der farblosen, 
membranésen Kuppel des Grundgliedes das flach linsenférmige Apikal- 
glied, daneben einige winzige Sinnesstifte. 

Postclypeus (Abb. 22) membranés, glashell, kahl; auf den beiden 
seitlichen Vorderlappen je eine lange, geschwungene, helle Borste. 

Praeclypeus (Abb. 22) schmal bandférmig, stark chitinisiert; umge- 
bogene Ventralteile (in Abb. 22 punktiert) am Aufenrand gelappt, 
nicht abgesetzt; an der Umbiegungsstelle entspringt ein heller, spitzer, 
nach vorn gekriimmter Zahn. 

Labrum (Abb. 22) breit und kurz, hellbraun, haarlos; in den Hinter- 
winkeln je 2 Sinnesgruben; auf der Labralfliche 2 runde, helle Felder 
mit einigen Sinnespapillen, an ihrem AuBenrand eine helle Borste und 
ein kleiner Kegel. Am Vorderrand des Labrums 2 Borsten. 

Epipharynx stark behaart, Haare von den Seiten zur Mitte und in 
der Mitte nach hinten gerichtet. 

Mandibeln (Abb. 25) von der Gestalt einer Schwurhand; Dorsal-, 
Apikal- und Subapikalzahn schlank, die 3 Ventralzihne kurz, nach 
unten breiter werdend. Ein stumpfer Basalzahn. Prostheka schmal, 
mit kurzem Haarpinsel. 
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O5mm 
Abb. 24 


Abb. 23—26. Limonia (Limonia) macrostigma. 
IV. Stadium 


Abb. 23. Kopfkapsel, Dorsalseite 
Abb. 24. Kopfkapsel, Ventralseite 
Abb. 25, Linke Mandibel von dorsal 
Abb. 26. Linke Maxille von ventral 
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Maxille (Abb. 26) flach. Cardo relativ breit, auBen mit groBer Pore, 
innen mit einer langen und einer kurzen hellen Borste. Palpiger mit 
ringsum laufender, an beiden Seiten verstarkter Chitinisierung, ventral 
mit Pore; Endflache membranés, mit 3 Zylindern. Maxillarpalpus 
scheibenférmig, sein basaler Stiitzring ventral mit Pore, auf der mem- 
branésen Kuppel mehrere Sinnesstifte. Galealappen ventral mit groBer, 
quad ratischer Platte; auf der Innenseite der dichtbehaarten Kuppel 
eine dreieckige Platte sowie ein groBer und 3 kleinere Zylinder, ein 


g7mm 


Abb. 27 Abb. 28 
Abb. 27—28. Limonia (Limonia) macrostigma. IV. Stadium 
Abb. 27. Hypopharynx yon ventral 
Abb. 28. Hypostomium und Hypostomalbriicke yon ventral 


weiterer Zylinder auf der quadratischen Platte; Dorsalplatte der Galea 
breit dreieckig. Lacinia schmal, lang, auBen dicht mit langen, starren 
Borsten besetzt. 

Hypopharynx (Abb. 27) als Doppelspange ausgebildet. Vorderrand 
der Dorsalspange mit 15—20 hellen, zugespitzten Zaihnen; Vorderteil 
der. schwarzbraunen Seitensklerite auf der Innenseite biirstenartig 
behaart. Ventralspange mit 15—20 hellen Zahnen, die etwas kiirzer als 
die der Dorsalspange sind und-seitlich tiefer herabziehen; Ventralflache 
mit starren, kraftigen, anliegenden Borsten dicht besetzt, hinter der 
Zahnleiste die Labialpalpenreste (2 farblose Felder mit einigen Sinnes- 
papillen). 

Vorderrand des Hypostomiums (Abb. 28) leicht vorgezogen, mit 
9 Zihnen. Mittelzahn oft mit kleinen Nebenzahnen. Die letzten beiden 
AuBenzaihne nur schwach getrennt, bisweilen verschmolzen. 

Abweichungen im I. bis III. Stadium. I. Stadium: Am 4. Segment 
auch dorsal einige Haarreihen; Dérnchen am dorsalen Kriechwulst des 
10. Segmentes nicht zu Schuppen verschmolzen. Stigmenfeld von 
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spirlichen, aber sehr langen Borsten gesiumt (vgl. Abb. 81); Stigmen 
klein, weit voneinander entfernt, Mittelstiick undeutlich, hell; an Stelle 
der braunen Flecke 4 schwach chitinisierte, hellgelbe Platten; die 
2 dorsalen Platten umgreifen die Stigmen und laufen auSen in je 
8—10 lange Borsten aus. 

I. bis III. Stadium: Dorsalspalten reichen bis iiber die Mitte der 
Kopfkapsel nach vorn. Terminalspitzen erreichen bei hautungsreifen 
Larven im I. Stadium etwa 4/,, im II. und III. Stadium etwa 1/, bis 4/, 
der Gesamtlinge der Kopfkapsel. Verstarkungsfelder hellbraun, erst 
vom III. Stadium an starker sklerotisiert. Die Zahl der Dérnchenreihen 
auf den Segmenten bzw. Kriechwiilsten nimmt vom I. bis zum IV. Sta- 
dium sprungweise zu (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Zahl der Dérnchenrethen an den Segmenten der Larven von L.macrostigma 


I. Stadium II. Stadium Ill. Stadium 
toy aah: i a Os ee ee es eee 
dorsal | ventral dorsal | ventral dorsal | ventral 


IV. Stadium 


ventral 


ile bei eingezogener Kopfkapsel nicht feststellbar 
2. 4—6 | 10—12 | 10—12 | 15—17 | 18—20 | 20—24 | 25—30 | 25—30 
3. 4—6 9—10] 9—12 | 12—14 | 18—20 | 17—20 | 25—30 | 23—28 
4. 3—4 6—8 — 7—8 — 10—11 — 13—16 
5. 46 8—11 | 10—12 | 16—19 | 15—17 | 21—23 | 21—24 | 30—35 
6. 4—6 | 10—12 | 12—15 | 16—20 | 17—19 | 21—23 | 21—24 | 30—35 
Oe 5—6 | 10—12] 9—10 | 17—20 | 16—17 | 22—25 | 20—22 | 28—32 
8. 5—6 9—10] 9—10 | 17—20 | 16—17 | 21—23 | 20—22 | 28—32 
i) 5—6 9—12} 8—10 | 16—19 | 11—13 | 22—24 | 18—20 | 30—35 
10a. 5—6 9—12 | 8—10 | 16—19 | 13—14 | 21—23 | 17—20 | 35—38 
10b. 4—5 5—6 | 11—12 | 9—12 | 13—15 | 13—15 | 19—23 | 19—23 


(10a = Kriechwiilste des 10. Segmentes; 10b = Dérnchenzone am Hinter- 
rand des 10. Segmentes.) 


Biologie. Die Larven von Limonia macrostigma leben in faulem Holz 
(BrLine 1886: Anbruchstelle einer Buche; ALEXANDER 1932: ‘In wet 
to saturated decaying wood”). Die von mir untersuchten Larven 
stammen simtlich aus Eizuchten; sie wurden ausschlieBlich mit Brenn- 
nesselpulver ernahrt und gediehen dabei sehr gut. Wie die meisten 
Limonia-Larven stellen sie sich zum Schutz gegen Austrocknung schlei- 
mige Sekretréhren her, in welchen sie sich frei bewegen kénnen und 
welche nach Bedarf erneuert werden. In den Zuchtschalen wiihlten sich 
die Larven gern in den nassen, weichen Zellstoff ein und unterlieBen 
dann oft die Anfertigung eigener Schutzhiillen. Sie verpuppen sich in 
einem diinnen, aber festen Kokon. Die Entwicklung verlief sehr rasch; 
zwischen Oktober 1956 und Marz 1957 ziichtete ich (bei Zimmertempe- 
ratur) L. macrostigma bis zur 3. Generation. Auch im Freiland ist mit 
mehreren Generationen im Jahr zu rechnen; die Flugzeit der Imagines 
erstreckt sich nach Com (1950) vom Mai bis in den Oktober. Nahere 


—————————————— 
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Angaben zur Entwicklung und Biologie finden sich in den Tabellen 5 
und 6 sowie im 3. Abschnitt dieser Arbeit. 


7omm 


Abb. 29—31. Limonia (Dicranomyia) modesta 


Abb. 29. Larve im IV. Stadium, von links. Dérnchenzone am Vor- 
derrand des 2. Segmentes nur ventral ausgebildet (vgl. Abb. 20) 


Abb. 30. Stigmenfeld, IV. Stadium 
Abb. 31. Stigmenfeld, I. Stadium 


oe 
Abb. 29 
Limonia (Dicranomyia) modesta MrtcnN 


Die bisher noch nicht beschriebenen Larven dieser Art sollen im 
Anschlu8 an L. macrostigma betrachtet werden, um Vertreter der beiden 


250 EBERHARD LINDNER: 


Untergattungen Limonia s. str. und Dicranomyia einander gegeniiber- 
zustellen, deren Hier sich so auffallig unterscheiden (LINDNER 1958), 
wahrend die Imagines und auch die Larven groBe Ahnlichkeit aufweisen. 
Es werden im wesentlichen nur die Unterschiede von L. modesta gegen- 
iiber L. macrostigma besprochen. 
MaBe der Larven: Ia 0,8—0,9/0,15 Ib 1,2—1,4/0,2 
Il 4-5/0,4 Ill 7—9/0,5—0,7 IV 12—18/1—1,5 
Kopfkapselmafe: Ia 0,15—0,17/0,1 Ib 0,2/0,12—0,13 
II 0,3—0,36/0,2—0,24 III 0,5—0,6/0,32—0,43 
IV 0,6—0,7/0,45—0,55 


05mm 


Abb. 32. Limonia (Dicranomyia) modesta, I.—IV. Stadium 


Kopfkapseln, in Dorsalansicht. J: I. Stadium (q@ frisch geschliipft; 6b vor der ersten 
Hautung). JZ, 177, IV: Il. bis IV. Stadium, jeweils hiutungsreif 


IV. Stadium. Larve (Abb. 29) etwas schlanker als L. macrostigma. 
Im IV., bisweilen schon im III. Stadium Fettkérper grasgriin oder 
orange, Oberschlundganglion orange gefarbt. 

Dornchenzone am Vorderrand des 2. Segmentes nur ventral aus- 
gebildet. Die Dérnchen am dorsalen Kriechwulst des 10. Segmentes 
bleiben getrennt, statt dessen vereinigen sie sich am dorsalen Hinter- 
rand des 10. Segmentes zu schuppenformigen Gebilden. 

Endsegment mit sehr kleinem, schrag nach oben gerichtetem, fast 
kreisfo6rmigem Stigmenfeld (Abb. 30), ohne Randlappen, mit einfachem 
Borstensaum, welchen innen eine schmale Zone feiner Kérnchen be- 
gleitet; dorsal bzw. dorsolateral insgesamt 8, ventral 6 Borsten mit 


Beitrage zur Kenntnis der Larven der Limoniidae (Diptera) 251 


07mm 


Abb. 36 Abb. 37 
Abb. 33—37. Limonia (Dicranomyia) modesta. IV. Stadium 
Abb. 33. Vorderteil der Frons; Antennen; Clypeus; Labrum; Vorderteil des Epipharynx 
Abb. 34. Rechte Mandibel von dorsal 
Abb. 35. Linke Maxille von ventral 
Abb. 36. Hypopharynx von ventral 


Abb. 37. Hypostomium und Hypostomalbriicke von ventral. An der Zahnleiste ist rechts 
(im Bilde links) ein 5. Seitenzahn angedeutet 


Basalringen. Stigmen groB, gestreckt elliptisch, eng beieinander stehend, 
mit hellem Mittelstiick und gelbem Stigmenring. Nur 2 Flecke: ventral, 
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sehr eng stehend, bisweilen fast verschmolzen, unten verbreitert, in einer 
Aussparung am inneren Ventralrand eine helle, breite, abwarts gerichtete 
Borste. Analloben stumpf zweigliedrig. 

Kopfkapsel (Abb. 32: IV): Der vorderste der 5 seitlichen Poren- 
kanale der Frons miindet auf dem Antennensockel; Tentorialsklerite 
hellgelb ; in den Vorderwinkeln der Frons (Abb. 33) neben dem Antennen- 
sockel nur je ein Porus. Postclypeus auch in den Hinterwinkeln mit 
Borste, in der Mitte des Seitenrandes mit Chitinring. Praeclypeus 
median stark verbreitert, ventralwarts umgebogene Enden dunkler 
gefarbt, mehrfach eingekerbt. Mandibeln (Abb. 34) mit Borstenkamm 
an der Basis der Innenflache, Prostheka klein; Zahne plumper, ein 
4. Ventralzahn angedeutet. Maxille (Abb. 35) mit sehr breitem Cardo, 
Ventralplatte der Galea gespalten. Hypopharynx (Abb. 36) mit nur je 
8—11 Zahnen an der Dorsal- und Ventralspange. Zahnleiste des Hypo- 
stomiums (Abb. 37) stark vorgezogen, jederseits 5 Seitenzaihne (4. und 
5. nur schwach getrennt, oft verschmolzen); Mittelzahn bisweilen mit 
Nebenzaéhnen; Apophysen schmal, mit dunkler Basis. 

Abweichungen im I. bis IIT. Stadium. I. Stadium: Dorsaler Vorder- 
rand des 2. und 4. Segmentes bleibt frei von Dérnchen. Stigmenfeld 
(Abb. 31) ohne Borstensaum, aber bereits mit vollzihlig vorhandenen 
Basalringborsten sowie den breiten Spitzenborsten der (nur schwach 
angedeuteten) Ventralflecke. Neben den kleinen Stigmen au8en schwa- 
che Schattierung. Kopfkapsel (Abb. 32: J) dorsal mit brauner Gabel- 
leiste; in der Mitte des Gabelstieles ein brauner Ringwall, die Gabelaste 
divergieren nach hinten. Ahnliche, nur dem I. Stadium zukommende 
Gabelleisten fand ich auch bei den tibrigen untersuchten Dicranomyia- 
Arten (aber bei keiner Limonia-s.str.-Art), ferner bei Ula sylvatica 
(Abb. 53). — Antennen schwach chitinisiert, Grundglied verkirzt, 
Sockel sehr hoch. Praeclypeus median weniger verbreitert. 3. und 4. 
Ventralzahn der Mandibel sowie 4. und 5. Seitenzalin des Hyposto- 
miums meist verschmolzen. 

I. bis ITI. Stadium: Sprungweise Zunahme der Dérnchenreihen wie 
bei L. macrostigma. Die Verschmelzung der Dérnchen am dorsalen 
Hinterrand des 10. Segmentes tritt erst im III. Stadium vereinzelt auf 
und ist nur im IV. Stadium voll ausgeprigt. Zur Lange der Terminal- 
spitzen im I. bis IV. Stadium vgl. Abb. 32. Hypopharynx mit nur 
6—9 Zaihnen an der Dorsal- bzw. Ventralspange. 

Biologie. Der einzige mir bekannte Hinweis auf den Biotop der 
Larven von L. modesta stammt von Scumrpt (1913). Er fand die Larven 
zahlreich in Graben mit stark salzhaltigem Wasser und rechnet sie daher 
zu den halophilen Formen: ,,Sie besitzen groBe Anpassungsfahigkeit 
und kénnen ziemlich starken Salzgehalt vertragen; sie sind auch im 
SiiBwasser weitverbreitet.‘‘ Obwohl die Imagines im Sommer (Flugzeit 
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Mai bis Oktober) in der Tharandter Umgebung massenhaft vorkommen 
und hier an Bachufern, Gebiischrandern und feuchten Waldstellen zu 
den haufigsten Dipteren iiberhaupt gehoren, fand ich die Larven im 
Freien nicht und erhielt sie lediglich aus Eizuchten. Sie wurden aus- 
_ SschlieBlich mit Brennesselpulver gefiittert. Sie erzeugen Sekrethiillen 
_ wie die Larven von L. macrostigma. Zur Fettkorperfarbung vgl. S. 287. 
Nach dem Entwicklungsablauf konnten zwei scharf getrennte Gruppen 
unterschieden werden: bis Ende August abgelegte Hier (,, Herbstzuchten‘) 
entwickelten sich rasch und synchron innerhalb von durchschnittlich 
9 Tagen; spater abgelegte Hier (,,Winterzuchten“) benétigten zur Ent- 
wicklung viel langere, sehr unterschiedliche Zeitraume (von 30 bis tiber 
100 Tagen). Zu Einzelheiten der Ei- und Larvenentwicklung vel. 
Tabelle 5 und 6 sowie den 3. Abschnitt dieser Arbeit. 


Pediciinae 
Pedicia (Tricyphona) immaculata Mn1cEn 

BELING (1878) sowie Crisp und Luoyp (1954) geben eine kurze, 
DE MEIJERE (1917) eine etwas eingehendere Beschreibung der Larve im 
IV. Stadium, welche hier erganzt und durch Beschreibung des I. Sta- 
diums vervollstandigt sei. 

MaBe der Larven: Ia 1,3—1,6/0,17—0,20 IV 13—17/1—1,5 
KopfkapselmaBe: Ia 0,22—0,23/0,10—0,12 IV 0,85—1/0,40—0,45 

IV. Stadium. Larve (Abb. 38) drehrund, gestreckt; infolge zarter 
Behaarung hell gelbbraun gefarbt mit seidigem Schimmer. Harchen 
kurz, abstehend oder nach hinten gerichtet. Segmentgrenzen heller, 
da schwacher behaart. 1. Segment langer als breit, vorn verjingt; 
2.—4. Segment breiter als lang; 5. etwa quadratisch im Umrif; 6. bis 
11. langer als breit. 

In dem durch eine undeutliche Furche abgegrenzten Vorderdrittel 
des 7.-10. Segmentes ventral je ein heller, querelliptischer, von kon- 
zentrischen Dérnchenreihen tiberzogener Kriechwulst. Dérnchen winzig, 
in den vorderen Reihen nach vorn, in den hinteren nach hinten gekriimmt. 
Die Kriechwiilste nehmen an den hinteren Segmenten etwas an GréBe zu. 
Zahlreiche Hypodermaldriisen an allen Segmenten. 

Endsegment (Abb. 39) schmaler als das 10. Segment. Stigmentfeld 
(Abb. 40) flach abfallend; heller als die Umgebung, da unbehaart; 
mit einem einfachen Randsaum kurzer, heller Borstchen, zwischen den- 
selben an den Seiten je 4 Basalringborsten. Stigmen gro, oval, schrag 
gestellt, etwa um ihren Langsdurchmesser voneinander entfernt. Stig- 
menmittelstiick schwarz mit rotbraunem Rand, Stigmenring gelb. 
-AuBenrand zwischen den Stiitzrippen jeweils vorgewolbt. Nur die 
2 ventralen Randlappen vorhanden: kurz, zipfelférmig, zart behaart, 
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am Ende abgerundet und mit einigen kurzen, gekriimmten Borsten 
besetzt. — Analfeld querelliptisch, gewélbt, hinter einer Ausbuchtung 


7mm 


Abb. 39 
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Abb. 40 


Pedicia (Tricyphona) immaculata. TV. Stadium 


4/ 
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Abb. 38 
Abb. 38—40. 
Abb. 38. Larve von links 
Abb. 39, Hndsegment von dorsal 
Abb. 40. Stigmenfeld 


der retraktilen Region gelegen; mit 4 zweigliedrigen Analloben, deren 
Endglied zugespitzt und in das gréBere Basalglied versenkbar ist. After- 
feld und Analloben kénnen (entgegen der Angabe von KONNEMANN 
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1924) vollstandig eingezogen werden und verschwinden dabei unter 


der erwahnten Ausbuchtung. 


Kopfkapsel (Abb. 41, 42) massiv, schmal, dorsoventral abgeflacht, 
mit annahernd parallelen Seiten, im letzten Drittel etwas verbreitert, 
hinten zugespitzt. Dorsalspalten nur als kleine Kerben angedeutet, 
Frontalspalten fehlen (vgl. S. 228 und Abb. 11: 1). Vorwiegend hell 
rotbraun, Basis der Hypostomalbriicke, Mitte der Seitenflachen, Hinter- 
rand und dorsale Mittelleiste geschwarzt. 

Frons (Abb. 43) hellbraun, nahtlos mit den Lateralia verschmolzen, 
am helleren Vorderrand 2 Ringe, jederseits vorn 14 Porenkanale,davon 
je 3 mit Borste; Porenzonen schrég auf die Medianleiste zulaufend, 
die hinten dunkler schattierte, dreieckig zugespitzte Frons begrenzend. 
Medianleiste (vgl. S. 228) schmal blattformig in das Kopfkapselinnere 
vorspringend, im Enddrittel fast doppelt so hoch wie am Beginn 
(Abb. 42). 

Antennen (Abb. 43) mit langem, hell rotbraun chitinisiertem Grund- 
glied in einer gewdlbten, hellen Basalmembran ohne deutliche Sockel- 
bildung inserierend. Endglied sehr klein, glashell, zuckerhutférmig, 
daneben eine ahnlich gestaltete kleinere Papille und 3—4 winzige 
Sinnesstiftchen. 

Clypeus (Abb. 43) breit, trapezformig, Seiten abgerundet. Post- 
clypeus glashell, nur ein schmaler Saum beiderseits gelblich. Prae- 
clypeus als schmale, gelbe, doppelt geschwungene Spange das Labrum 
umfassend, seine zur Ventralseite umgebogenen Enden zugespitzt. 

Labrum (Abb. 43) biskuitférmig, an beiden Seiten mit Aufwélbungen, 
die ein Sinnesfeld mit 2 kleinen Sinneskegeln tragen. Vor den 
Sinnesfeldern je 3 Ringe, der innere mit Borste, der mittlere mit kleinem 
Kegel. Im Vorderdrittel je 3 weitere Ringe, je 2 davon mit Borste. 


Epipharynx behaart. 

Mandibeln (Abb. 44) kraftig, rotbraun, Basis dunkler. 2 kleine, 
abgerundete Dorsalzihne, daneben ein langer (in Praparaten meist 
abgebrochener) Dorn; Apikalzahn lang vorgezogen; Ventralzahne breit 
abgerundet, der dritte schraig an den gréBeren vierten angelehnt. Pros- 
theka mit einigen langen, hellen Borsten. An der Mandibelbasis dorsal 
ein Ring und dariiber ein Porenkanal, ventral ein kleines Borstenbiindel. 

Maxillen (Abb. 45) gréBtenteils membranés, glasig hell; unbehaart. 
Cardo reduziert zu einem spindelférmigen, durch einen Ring mit dem 
Epistomalrand verbundenen Plattchen; 2 isoliert davon stehende 
Ringe mit langen Borsten sind die Reste der distalen Cardo-Region. 
Palpiger hellbraun sklerotisiert, mit Ring in der Mitte des AuBenrandes; 
apikal membranés, mit 2 Sinnespapillen. Palpus flach, hell, mit gelb- 
lichem Basalring; auf der gew6lbten Oberflache mehrere Sinnesstiftchen. 
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Abb. 44 


Abb. 41—47. Pedicia (Tricyphona) immaculata. IV. Stadium 


Abb. 41. Kopfkapsel, Dorsalansicht 


Abb. 42. Kopfkapsel, Ventralansicht. Medianleiste etwas zur linken Kopfkapselseite (im 
Bilde nach rechts) gebogen, um den verbreiterten Endteil zu zeigen 


Abb. 43. Vorderteil der Frons; Antennen; Clypeus; Labrum. Das Haarbiischel am Vorderrand 
des Labrums gehort bereits zum Epipharynx 


Abb. 44. Linke Mandibel\von dorsal 
Abb. 45. Rechte Maxille von ventral. Rechts unten 2 Zihne des Hypostomiums 
Abb. 46. Hypopharynx von ventral 
Abb. 47. Hypostomium und Hypostomalbriicke yon ventral 
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Galea breit dreieckig sklerotisiert; apikal hell, membranés; keulen- 
formig, dem Palpiger eng angeschmiegt, mit einem groBen und mehreren 
kleinen Ringen besetzt, 3 davon mit Borste. Lacinia offenbar im 
verstarkten Rand der Galeaplatte aufgegangen. 

Hypopharynx (Abb. 46) flach, Seitenrander verstérkt und-an den 
Vorderwinkeln éhrchenférmig vorgezogen. Vorderrand in der Mitte 
mit kurzen Bérstchen und 6—8 kleinen Zahnen, welche seitwarts in 
flache, runde Hocker iibergehen. Ventralflache anliegend behaart; in 
den Vorderwinkeln die Labialpalpenreste in Form einiger Sinnespapillen. 

Hypostomium (Abb. 47) von der Ventralspalte vollstandig durch- 
teilt; die beiden Halften der Zahnleiste werden durch eine druckknopf- 


07mm 
Abb, 45 


Abb. 47 


artige Verbindung zusammengehalten. Jede Halfte mit 3 Zahnen, der 
mittlere jeweils gréBer als die beiden anderen. Am Au8enrand kein 
Nebenzahn. 

Abweichungen im I. Stadium. Larven heller, da Haare und Dornen 
sparlicher (allerdings relativ langer) als im IV. Stadium. Spitzenborsten 
der Randlappen so lang oder linger als letztere. Stigmen klein, hell, 
rund. Ganglien, namentlich in den Brustsegmenten, auffallig groB. 
Kopfkapsel in fast allen Hinzelheiten (Poren, Borsten, Papillen usw.) 
wie beim IV. Stadium; nur den Ring des Cardo-Rudimentes konnte ich 
nicht finden. Dorsalspalten der eben geschliipften Hilarven sehr kurz, 
bei den hautungsreifen Larven aber deutlich ausgepragt, da sich in- 
zwischen die Kopfkapsel hinten durch dorsalen und seitlichen Zuwachs 
verlangert hat. Auch beim III. Stadium sind die Dorsalspalten noch 
relativ lang. 

Biologie. Die Larven kommen nicht sehr zahlreich in feuchtem Boden 
und unter modernder Laubstreu vor (BELING 1878; DE MEIJERE 1917; 
KONNEMANN 1924; CUTHBERTSON 1926; Crisp und Liuoyp 1954). Dirr- 
mar (1955) fand die Larven in der Quellregion sowie im Ober- und 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 17 
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Mittellauf eines Sauerlandbaches und rechnet sie zu den schwach kalt- 
stenothermen Formen. Die Fundorte bei Tharandt waren feuchte, 
laubgefiillte Erosionsrinnen an Buchenwaldhangen. 

Die Larven erndhren sich rauberisch. Crisp und Lioyp fanden in 
ihrem Darm Oligochaeten und Milben. 

Die Entwicklung der Larven konnte ich nicht liickenlos verfolgen, 
da die aus den Eizuchten schliipfenden Larven aus Mangel an geeig- 
netem Futter noch vor der ersten Hautung eingingen. Im Freien 
findet man die Larven wahrend des ganzen Jahres; sie iiberwintern, 
wie Funde im Januar (III. und IV. Stadium) zeigen. Die Entwicklung 
geht relativ langsam vor sich und ist vermutlich einjahrig. Nach Coz 
(1950) fliegen die _Imagines vom April bis in den November. Vor der 
Verpuppung stellen die Larven einen zarten, seidigen Kokon her, an 
dessen Grunde sich dann die abgestreifte letzte Larvenhaut befindet. 
Die Puppenruhe betragt etwa 7—10 Tage. Daten zur Hientwicklung 
s. Tabelle 5. 

Ula crassicauda AGRELL 

Die Larven der Gattung Ula nehmen innerhalb der Pediciinae eine 
Sonderstellung ein. Wahrend die ausnahmslos rauberischen Pedicia- und 
Dicranota-Larven geschlossene Kopfkapseln und nur 2 Randlappen 
haben, weisen die Kopfkapseln der durchwegs pilzbewohnenden Ula- 
Larven dorsale Spalten auf, und am Endsegment sind 5 Randlappen aus- 
gebildet; ferner sind die Ula-Larven durch den Besitz unpaarer, dorsaler 
und ventraler, mit Dornchen besetzter Kriechwiilste ausgezeichnet, 
wahrend die Pedicia- und Dicranota-Larven nur ventral Kriechwiilste 
oder paarige KriechfiBchen haben. — Die Larve von Ula crassicauda 
war bisher noch nicht bekannt. 


IV. Stadium 

Mae einer Larve: 8/1,2. 

Koptkapselmafe dieser Larve: 0,89/0,48 

Larve (Abb. 48) gedrungen, vorn und hinten verjiingt; infolge feiner 
Behaarung schwach braunlich gefirbt; Kopfkapsel und Stigmenfeld- 
zeichnung schwarz. 

Die ersten 4 Segmente breiter als lang, die folgenden kaum langer als 
breit; alle Segmente mit kurzen, zottigen, braunlichen Haaren regellos 
bedeckt. Unmittelbar vor und hinter den eingeschniirten, unbehaarten 
Segmentgrenzen stehen mehrere Reihen gerader, zarter Haare, welche 
bald in der regellosen Behaarung untergehen. 


5.—10. Segment im Vorderdrittel dorsal mit doppeltem, ventral mit 
einfachem Kriechwulst. Ventrale Kriechwiilste schwach vorgewolbt, 
breit elliptisch, seitlich spitz auslaufend, mit je 25—30 Dornchenreihen. 
Dérnchen gerade oder nur leicht gekriimmt, braun; in den Mittelreihen 
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am langsten, ohne deutliche Gruppenbildung; vorn und hinten in je 
8—I12 mehrfach unterbrochene Reihen gerader, zarter, enggestellter, 
hellbrauner Harchen iibergehend, welche allmahlich in der regellosen 


Abb. 48 


Abb. 48—50. Ula crassicauda und Ula sylvatica 


Abb. 48. Larve von Ula crassicauda, IV. Stadium, von rechts. Die Dornchenreihen an den 
Kriechwiilsten sind weitaus zahlreicher als hier eingezeichnet 


Abb. 49. Stigmenfeld der Larve von Ula crassicauda, IV. Stadium. ; Oben auf den punktiert 
angedeuteten Filzkammern der schmale, einwirts gekrimmte Dorn 


Abb. 50. Stigmenfeld der Larve von Ula sylvatica, I. Stadium. Randsaumborsten stark 

verlaingert. Dorsaler Randlappen reduziert, aber alle an den Randlappen von U. crassi- 

cauda im IV. Stadium yorhandenen Basalringborsten auch hier bereits ausgebildet, dazu 
dorsal vier weitere Basalringborsten 


Ts 
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Behaarung verschwinden. — Dorsal je 2 sehr schmale, kaum vorge- 
wolbte Kriechwiilste, jeder mit einigen zentralen Dérnchen- und peri- 
pheren Hiarchenreihen, beide Dorsalwiilste durch eine schmale Zone 
unregelmaéBiger zottiger Behaarung getrennt. 

Hinterrand des 10. Segmentes mit umlaufendem Giirtel von 25 bis 
35 engstehenden Reihen ungleich langer, nach vorn gerichteter Haare, 
welche mehrfach runde Kahlstellen freilassen und an den Seiten zu 
kraftigen Dérnchen werden. 

Zur Chaetotaxie vgl. Abb. 4. 

Endsegment zottig behaart, Vorderdrittel durch eine seichte Furche 
abgeschniirt und hinten dorsal und ventral mit mehreren regelmaBigen 
Haarreihen besetzt. Stigmenfeld (Abb. 49) schraég nach oben gerichtet; 
von 5 Randlappen umgeben, davon der dorsale am kiirzesten, die ven- 
tralen am langsten; mit einfachem Randsaum gleichlanger, abstehender, 
leicht riickwarts gebogener, hellbrauner Borsten. Innerhalb des Borsten- 
saumes 14 Basalringborsten: je 2 am dorsalen Randlappen, auf der 
Dorsalseite der lateralen Randlappen und auf der Innen- und AuBenseite 
der ventralen Randlappen, die eine der beiden letzteren sehr lang. Auf 
einer hellen Aussparung an der Spitze der schwarzen Zeichnung der 
ventralen Randlappen eine kurze, kraftige Borste. Stigmen rund, um 
mehr als ihren doppelten Durchmesser voneinander entfernt; Mittel- 
stiick schwarz, Stigmenring gelbbraun mit schmalem, dunkelbraunem 
AuBenrand. Auf der Dorsalwand jedes Stigmentopfes (Filzkammer) 
sitzt auSen ein nach vorn (craniad) gekriimmter, dunkelbrauner Chitin- 
zahn. Alle 5 Randlappen mit schwarzbrauner Zeichnung, in welche 
schwarze, oft in undeutlichen Querreihen angeordnete Kérnchen ein- 
gelagert sind. Afterfeld plump wulstig, ohne deutliche Analloben. 

Kopfkapsel (Abb. 51, 52) kompakt, gestreckt, dorsoventral abge- 
flacht, im Hinterdrittel am breitesten, am Ende zugespitzt. GrédBtenteils 
schwarz, Mundwerkzeuge, Antennenregion, Frons und Rander der 
Frontal- und Ventralspalten teilweise aufgehellt. Frontalspalten sehr 
eng, weit nach vorn reichend. Dorsalspalten nur durch 2 kleine 
Kerben angedeutet (vgl. Abb. 11: 2). 

Frons (Abb. 51, 54) schmal, schwarzbraun, Vorderhilfte heller; 
hinten in der sehr langen, mit Innenleiste besetzten, messerartig schma- 
len Postfrontalspitze endend. Vorderhalfte der Frons in der Mitte mit 
2, jederseits mit weiteren 8 Poren bzw. Ringen, davon 3 mit Borste. 

Antennen auf flachgewolbtem, hellem Sockel, mit breitem, braunem 
Grundglied und hellem, kurz kegelférmigem Endglied, davor eine 
kleinere, kegelf6rmige Papille und einige winzige Sinnesstifte. 

Clypeus (Abb. 54) trapezférmig. Postclypeus hellgelb, ohne Borsten, 
am Seitenrand vorn behaart. Praeclypeus breit rechteckig, dunkel- 
braun sklerotisiert, mit zahlreichen Querrunzeln. 
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Labrum (Abb. 54) ein rechtwinkliges Dreieck bildend, hellgelb; mit 
2 glasklaren, gewdlbten Sinnesfeldern und mehreren Ringen und 
Papillen. Seiten des Labrums durch eingelagerte Spangen verstarkt, 
die an den Hinterecken nach innen umbiegen und mit 2 Spitzen 
enden. 

An den behaarten Epipharynx schlieBt sich die Dorsalwand des auf 
S. 238 beschriebenen pharyngealen Filterapparates an (Abb. 16, 17). 

Mandibeln (Abb. 55) breit, kraftig, rotbraun, basal schwarz. 2 Dor- 
salzihne, der untere nur undeutlich ausgebildet; Apikalzahn stumpf; 
anschlieBend 5 Ventralzaihne, die ersten 4 rund und klein, der letzte 
breit leistenférmig; Basalzahn flach. Neben der Ansatzstelle der 
Adduktorsehne ein starrer Borstenkamm. 

Maxillen (Abb. 57) flach, Cardo schmal, mit 3 Ringen, 2 derselben 
mit ungleich langen Borsten. Palpiger breit, auf der Ventralseite median 
mit Ringwulst, daneben ein Ring und eine Borste. Palpus scheiben- 
férmig, mit mehreren Papillen auf der schwach gewélbten, membranésen 
Oberfliche, Basalspange mit Porus. Galea mit zipfelf6rmiger Spitze; 
auf der Ventralflache 2 Ringe, ein flacher Zylinder und eine Borste, 
AuBenrand oben mit kurzen Borsten besetzt, in der Mitte mit gréBerer 
Papille. Lacinia basal verbreitert, am AuBenrand mit kraftigen Borsten 
besetzt. F 

Hypostomium (Abb. 56) vorgezogen, mit 9 Zahnen. Die Ventral- 
spalte dringt nur unvollstindig in die Hypostomalbriicke ein. Neben 
der Cardogelenk-Grube eine helle Borste. 4 Ringe bzw. Poren hinter 
dem Vorderrand der Epikranialplatte; neben der Stemmalinse weitere 
4 Ringe sowie 2 Borsten. 

Von Ula crassicauda standen mir keine Junglarven zur Verfiigung. 
Ich konnte jedoch von Ula sylvatica Mrtc. Larven im I. Stadium unter- 
suchen, welche manche fiir das I. Stadium charakteristische Besonder- 
heiten aufwiesen und deshalb zum Vergleich hier kurz beschrieben seien. 

I. Stadium von Ula sylvatica Mric. Auf dem Stigmenfeld (Abb. 50) 
fehlt die Zeichnung des dorsalen Randlappens. Zeichnung der tbrigen 
Randlappen heller, mit der bereits oben erwahnten Querlinienstruktur. 
Randsaumborsten sparlicher, aber relativ langer. Basalringborsten wie 
bei Ula crassicauda, am Dorsalrand jedoch zusiatzlich 4 Borsten. Stigmen 
klein, Mittelstiick hell. 

Kopfkapsel (Abb. 53) hell, mit tief einschneidenden Dorsalspalten, 
aber ohne Frontalspalten, statt dessen eine unpaare Kerbe als Andeu- 
tung der Coronalspalte. Auf der hinteren Frontalregion ein divergieren- 
des Spangenpaar (vgl. Limonia modesta, Abb. 32: I). Poren und Borsten 
auf der Kopfkapsel entsprechen in Zahl und Anordnung fast véllig den 
Verhaltnissen bei U. crassicauda (vgl. Abb. 51 und Abb. 53). Frons 
iiber die Antennen hinaus nach vorn verlingert. Praeclypealsklerit nicht 
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Abb. 51—57. Ula crassicauda und Ula sylvatica 


Abb. 51. Kopfkapsel der Larve von Ula crassicauda, IV. Stadium, Dorsalansicht. Labrum 
abwiarts geneigt, daher optisch verktrzt 


Abb. 52. Kopfkapsel der Larve von Ula crassicauda, IV. Stadium, Ventralansicht 


Abb. 53. Kopfkapsel der Larve von Ula sylvatica, I. Stadium, Dorsalansicht. In der An- 

ordnung der Borsten und Poren bestehen kaum Unterschiede gegeniiber dem IV. Stadium 

von U. crassicauda. Dorsalspalten tief eingeschnitten; kurze Coronalspalte. Im hinteren 
Teil der Frons zwei divergierende Leisten (vgl. Abb. 32: J) 


Abb. 54. Ula crassicauda, TV. Stadium. Vorderteil der Frons; Clypeus; Labrum; 
Vorderteil des Epipharynx 


Abb. 55. Ula crassicauda, IV. Stadium: Linke Mandibel von dorsal 


Abb. 56. Ula crassicauda, IV. Stadium. Hypostomium und Hypostomalbriicke sowie 
Vorderteil des linken Laterale mit Stemmaring (in der rechten oberen Bildecke) und Cardo 
der linken Maxille, von ventral 


Abb. 57. Ula crassicauda, IV. Stadium. Linke Maxille von ventral 
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nachweisbar. Grundglied der Antennen scheibenformig, Apikalglied und 
Papillen gleichfalls abgeflacht. 

Biologie. Uber die Lebensweise der Larven von Ula crassicauda 
liegen keine Literaturangaben vor. Mir standen nur 2 Larven zur 
Verfiigung, welche ich Anfang Januar am Ufer eines Waldbaches in 
feuchtem Laub fand. Eine derselben verpuppte sich einige Tage spater 
in einem glatten, seidigen Kokon, die andere Larve wurde konserviert. 
Die Larven von U. crassicauda ernaihren sich wie alle anderen bisher 
bekannten Ula-Larven von Pilzen. Im Rahmen ausgedehnter Unter- 


07mm 
Abb. 57 


suchungen an pilzbewohnenden Insekten konnte ErsrELDER! (1955) 
unter anderem wiederholt Limoniiden ziichten, die von ihr nicht naher 
bestimmt wurden. Wie NIELSEN bestatigte, handelt es sich bei den geztich- 
teten Limoniiden ausschlieBlich um Ula crassicauda. E1sFELDER fand die 
Larven in folgenden Pilzarten: Russula paludosa Brivz., R. delica FR., 
R. emetica Fr., Paxillus involutus Fr., Boletus granulatus Fr., B. bovinus 
L., B. variegatus Fr., B. nigrescens HuBER und Lactarius spec. 


Hexatominae 
Austrolimnophila ochracea Mricun 
Dr MzisEereE (1917: Abb. 148, 149) bildete Kopfkapsel und Stigmen- 
feld einer Limoniidenlarve ab, die er nicht bestimmen konnte. Die 
Abbildungen beziehen sich zweifellos auf die Larve von A. ochracea, 
welche bisher noch nicht beschrieben wurde. 


1 Auf eine Anfrage hin stellte Frl. Dr. E1srenper, der ich an dieser Stelle fiir 
ihr freundliches Entgegenkommen meinen herzlichen Dank aussprechen méchte, 
die Imagines mit den Unterlagen ihrer erwahnten Untersuchungen zur Verfiigung. 
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IV. Stadium. 

MaBe der Larven: IV 11—15/1—1,5 

KopfkapselmaSe: IV 0,9—1,3/0,8—1. 

Larve (Abb. 58) gestreckt walzenférmig, dorsoventral leicht abge- 
flacht, Thorakalsegmente schwach angeschwollen. 1.—4. Segment 
breiter als lang, 5.—11. Segment linger als breit; Segmentgrenzen 
leicht eingeschnirt. Larve hellbraun gefarbt infolge dichter, sehr kurzer, 
vorwiegend abstehender oder nach hinten gerichteter Behaarung. 

Im Vorderdrittel des 5.—10. Segmentes dorsal und ventral je ein 
Kriechwulst. Ventrale Kriechwiilste queroval, mit 30—40 Reihen winziger, 
gerader oder nur wenig gekriimmter Dérnchen besetzt; Randzone hell, 
sehr fein behaart. Dorsalwiilste durch 2 schmale, mit engstehenden 
Dérnchenreihen besetzte Furchen unterteilt, zwischen den Furchen 
normal behaart. 

Endsegment kaum schmaler und kiirzer als das 10. Segment. Stig- 
menfeld (Abb. 59) fast kreisrund, ohne Randlappen, vdéllig eben, flach 
abfallend; mit einfachem Randsaum kurzer Bérstchen, dazwischen 
jederseits dorsal 2, lateral neben den Stigmen 2 und ventral 3 Borsten 
mit Basalring. Stigmen breit, oval, etwa um ihren Langsdurchmesser 
voneinander entfernt; mit rotbraunem bis schwarzem Mittelstiick und 
gelbem Ring. Auf dem Stigmenfeld 5 braune Flecken: Dorsalfleck 
querelliptisch bis rechteckig, mit 2 hellen Chitinringen; die Lateral- 
flecken setzen halbmondférmig dunkelbraun am AuBenrand der Stigmen 
an und werden nach aufen heller; Ventralflecken groB, dreieckig, mit 
annahernd parallelen Innenraéndern, in der Mitte eine kleine, helle Aus- 
sparung mit einer kurzen, kraftigen, abstehenden Borste. Analfeld 
vollstandig einziehbar; mit 4 Analloben, die aus einem breiten, fast 
kugelformigen Basalglied und einem stumpfen, kurzen Endglied be- 
stehen. 

Kopfkapsel (Abb. 60, 61) massig, im Umri8 oval, hinter der Mitte 
am breitesten. Frontalspalten sehr schmal, Coronalspalte breit, Dorsal- 
spalten kurz, vorn abgerundet (vgl. Abb. 11: 4). Uberwiegend schwarz, 
im Vorderdrittel mehr rotbraun. Internolateralia schmal, lang, schwarz- 
braun mit heller AuBenzone, im Endteil rauchgrau mit brauner Quer- 
streifung. In Verlingerung der stumpf endenden Dorsalspalten lauft 
eine + deutliche, helle, zu beiden Seiten schwarz gesiumte Linie bis in 
das Vorderdrittel der Kopfkapsel. Externolateralia schwarzbraun, 
hinten in einer breiten, glashellen oder nur schwach braun getriibten, 
konzentrisch , gestreiften Zone fortgesetzt, welche dorsal breiter als 
ventral ist. Am vorderen Seitenrand der Externolateralia die vorge- 
wélbte Stemma-Linse; ventral vorn 5 Ringe und 2 Borsten. 

Frons (Abb. 60, 62) mit geradem, seitlich leicht vorgezogenem 
Vorderrand, gestreckt dreieckig, mit schlanker Endspitze. Gro8tenteils 
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Abb. 59 
Abb. 58—61. <Austrolimnophila ochracea. IV. Stadium 
Abb, 58. Larve von links 
Abb. 59. Stigmenfeld 


Abb. 60. Kopfkapsel von dorsal. Abgesehen vom Clypeolabrum und den Antennen sind 
die hell gelassenen Teile der Kopfkapsel vorwiegend schwarz gefirbt 


_ Abb. 61. Kopfkapsel von ventral. Hell gelassene Teile unterhalb der punktierten Quer- 


linie (vorn an den Kopfkapselseiten) schwarz, die Porenzone oberhalb dieser Querlinie und 
die Hypostomalbriicke samt dem Hypostomium sind rotbraun 
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schwarz, Vorderrand rotlich. Median dicht hinter dem Vorderrand 
2 flache Buckel, daneben zu beiden Seiten 2 Borsten und 4 Poren. 


n 
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Abb. 62—66. <Austrolimnophila ochracea. IV. Stadium 


Abb. 62. Vorderteil der Frons; Clypeus: Labrum 
Abb. 63. Rechte Mandibel von dorsal 
Abb. 64. Linke Maxille von ventral 


Abb. 65. Hypopharynx von dorsal. Dorsalflaiche vorn mit zahnartigen Dérnchen besetzt: 
auf der Ventralflache dichtstehende kraftige Borsten sowie die Papillen der Labialpalpen 
(punktiert gezeichnet) 


Abb. 66. Hypostomium, Hypostomalbriicke und Cardines der Maxillen, von ventral 


Hinter der Mitte der Frons am Seitenrand 2 kleine Poren. Innen- 
flache der Frons ohne Leiste. 
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Antennen auf gewédlbtem, basal rotbraunem, apikal hellem Sockel, 
in welchen 2 Porenkanile miinden. Grundglied zylindrisch, rotbraun 
sklerotisiert, mit Pore an der Basis der Innenseite; Endglied halbkugelig, 
klein; daneben dorsal mehrere Sinnespapillen. 

Clypeus (Abb. 62) hell, membrands, kahl; nur der Seitenrand ventral 
behaart. Vorn dreilappig, Mittellappen breit vorgezogen und das 
Labrum median iiberdeckend. 

Labrum (Abb. 62) schmaler als der Clypeus, median schwach ein- 
gebuchtet, beiderseits durch eine Chitingabel gestiitzt, deren hufeisen- 
formig gebogene Aste je ein gewdlbtes, helles Feld mit 4 Sinnesringen 


02mm 
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Abb, 65 Abb. 66 


bzw. -papillen umfassen. Auf der Gabel 2 Poren, an der vorderen Gabel- 
spitze eine Borste und eine Papille. Mittelteil des Labrums behaart, 
am Vorderrand 2 kraftige Borsten. 

Epipharynx behaart, durch eingelagerte Skleritspangen gestiitzt und 
mit einigen Papillen besetzt (in Abb. 62 punktiert). 

Mandibeln (Abb. 63) breit, massig; dunkel rotbraun. Oberhalb der 
Basis des dorsalen Gelenkzapfens ein Porenkanal; neben der Basis des 
ventralen Gelenkzapfens eine helle Borste. Unter dem breit dreieckigen 
Apikalzahn dorsal und ventral je 2 Zahne, der obere jeweils breit drei- 
eckig, der untere wesentlich kleiner. 

Maxille (Abb. 64) flach; Cardo schmal, mit einer Pore und 2 un- 
gleich langen Borsten, vor seiner Spitze am Rand des Hypostomiums 
eine kurze Borste. Palpiger breit, mit verstirkten Seitenréndern, am 
Oberrand 4 Ringe, AuBenrand zart behaart, innen neben dem Palpus 
mehrere kraftige Borsten. Palpus halbkugelférmig, Basalspange mit 
Pore, auf der membranésen Kuppel mehrere Sinnespapillen. Galea 
breit, gewolbt; ventral mit einer groBen und dariiber einer schmalen 
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Platte, auf letzterer ein kleiner Zylinder; dorsal eine rechteckige Platte; 
apikale Wélbung dicht behaart, mit 2 Sinnesstiften sowie einem flachen 
Zylinder, dessen gewdlbte Kuppel einige Papillen tragt; am AuSenrand 
eine kurze Borste. Lacinia schmal, am AufSenrand lange, schrag auf- 
warts gerichtete, starre Borsten. 

Hypopharynx (Abb. 65) breit, mit dicht behaartem Vorderrand, auf 
der Dorsalseite raspelartig mit gekriimmten, kraftigen Dornen besetzt; 
Seitenspangen durch eine schmale, ventralwarts gebogene Mittelbriicke 
verbunden. 

Hypostomium (Abb. 66) rotbraun, Basis der Hypostomalbriicke 
schwarz. Zahnleiste mit 3 breit abgerundeten, auf gleiche Hohe vor- 
gezogenen Zahnen, der mittlere Zahn etwas kleiner; unterhalb davon 
seitlich je ein Nebenzahn. Apophysen fehlen. 

Biologie. In der Tharandter Umgebung fand ich die Larven ver- 
einzelt in feuchter, schlammiger Laubstreu an Grabenraéndern und an 
Waldhangen in Erosionsrinnen sowie in gréSerer Anzahl in einem 
Buchenstock. Obwohl Coz (1950) die Art als ,,common, generally 
distributed‘‘ bezeichnet, werden die Larven in der Literatur nur selten 
erwahnt (BreLine 1886; DE MEIJERE 1917; CUTHBERTSON 1926; Coz 
1941). 

Es war mir nicht méglich, Zuchten vom Ei ab durchzufiihren, so 
da zusammenhangende Beobachtungen tiber die Entwicklung fehlen. 
Larven im II. und III. Stadium wurden von September bis April 
gefunden; die Art tiberwintert also im Larvenzustand. In der iibrigen 
Zeit (Mai bis August) traten nur Larven im IV. Stadium auf. Die 
Schlipfdaten der Zuchten stimmten mit der von Coz fiir A. ochracea 
angegebenen Flugzeit (Mai bis August) annahernd tiberein (es schliipften 
11 Imagines zwischen 26.4. und 13. 9.56). Die Verpuppung erfolgte 
frei im Substrat, ohne da besondere Kokons oder Schutzhiillen gebildet 
wurden. 

Eriopterinae 
Ormosia (Rhypholophus) haemorrhoidalis ZevTTERSTEDT 

BEING (1886) gab eine kurze Beschreibung der Larve. Das Stigmen- 
feld wurde von Crisp und Liuoyp (1954) beschrieben; Hznnig bildete 
dasselbe ab als ,,Stigmenscheibe der Larve von Limnophila spec.‘ 
(1950, S. 422). 

Mae der Larven: I 0,8—1,1/0,1—0,13 II 2,2—3/0,18—0,25 

TVA Sig 1,4 
Kopfkapselmafe: I 0,13—0,17/0,06—0,08 II 0,27—0,31/0,12—0,16 
III 0,6—0,7/0,3—0,35 IV 0,8—0,9/0,44—0,5. 

IV. Stadium. Larve (Abb. 67) gestreckt wurmférmig. 1. Segment 

linger als breit, vorn verjiingt, mit 2 seichten Ringfurchen; 2.—4. 
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Segment breiter als lang; 5.—11. Segment langer als breit. Am Hinter- 
_ rand des 10. Segmentes eine etwas schwiacher behaarte, retraktile, 
gewohnlich leicht angeschwollene Zone, die besonders auf der Ventral- 
seite wulstig hervortritt. Segmentgrenzen nur schwach eingeschniirt, 
5.—10. Segment mit Scheinsegmentierung (Ringfurche im Vorderdrittel). 
Larve infolge dichter, seidiger Behaarung dunkelbraun gefarbt. Harchen 
zart, kurz, anliegend, in der retraktilen Zone des 10. Segmentes nach 
vorn, sonst nach hinten gerichtet. Dorsal und ventral in der Mitte 
jedes Segmentes eine langsovale bis runde Hypodermaldriise mit dunkel- 
braunem Ausfiihrgang. 

Chaetotaxie s. Abb. 3. 

Endsegment schmaler und kiirzer als das 10. Segment, meist -+- steil 
nach oben gebogen. Stigmenfeld (Abb. 68) mit 5 fast gleich langen 
Randlappen, deren vorgewélbte Innenflache netzartig schwarz gezeichnet 
ist, bisweilen mit undeutlich hellerer Mittellinie; Spitzen aufgehellt. 
Am Basalrand des Netzmusters der ventralen Randlappen ein gleich- 
maBig rotbraun gefarbtes, ovales Feld. Stigmen rund, um etwa ihren 
doppelten Durchmesser voneinander entfernt; Mittelstiick und Au8en- 
rand tiefschwarz, Stigmenring gelbbraun bis braun. Randlappen von 
sehr eng stehenden, spitzenwarts linger werdenden, starren, braunen, 
basal geschwarzten Borsten gesiumt. Borstensaum- an der Spitze der 
Randlappen keilformig ausgeschnitten, an der Basis zwischen den 
Randlappen unterbrochen. An der Spitze des dorsalen Randlappens, 
innerhalb der Netzzeichnung, 2 sehr kurze Borsten. An der Spitze 
der lateralen Randlappen ein kleines Borstenbiindel, daneben am Dorsal- 
rand eine zarte Borste; der dorsale Borstensaum endet basal mit 2 
sehr kurzen, verbreiterten, in Basalringen stehenden Kammschuppen. 
Ventrale Randlappen an der Spitze des Netzmusters mit langer Borste; 
daneben am AuBenrand 2 Borsten, am Innenrand eine zarte Borste; 
basal am AuBenrand der Netzzeichnung ein Ring mit sehr zartem, 
hellem Borstenbiindel. Innenfliche des Stigmenfeldes unbehaart, glasig 
hell. — Analfeld hell, querelliptisch, jederseits in einen kurzen, spitzen 
Anallobus auslaufend, welcher seitlich nur wenig tiber den Segmentrand 
hinausragt. 

Kopfkapsel (Abb. 70, 71) im Umri8 gestreckt oval, dorsoventral 
leicht abgeflacht; weitgehend aufgelést. Dorsalspalten lang, Coronal- 
spalte schmal und kiirzer, Ventralspalte breit. Membrandse Teile schwach 
hellbraun, Randleisten schwarzbraun, Mundteile rétlich bis gelbbraun- 
lich. Internolateralia schmal, lang, nach hinten konvergierend; ihre 
AuBenrander verstairkt (Internolateralstaibe), die angrenzenden Teile 
- gegen die hauchdiinne, glashelle Mittelpartie hellbraun abgesetzt. Die 
Coronalspalte verliert sich in der hellen Mittelpartie ohne erkennbare 
Grenze, ihre hinteren Rander sind schmal dunkelbraun geséumt. 
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Abb. 67—69. Ormosia (Rhypholophus) haemorrhoidalis 


Abb. 67. Larve im IV. Stadium, von links. Punktiert eingezeichnet: die unbehaarten, 
daher heller erscheinenden Muskelansatzstellen 


Abb. 68. Stigmenfeld, IV. Stadium 
Abb. 69. Stigmenfeld, I. Stadium 


Externolateralia am Dorsal- und Ventralrand verstarkt (Externolateral- 
stibe), auf der tibrigen Flache hell membranés, nur am Subgenalrand 
eine dreieckige Partie und im Hinterdrittel ein rundes Feld etwas 
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starker sklerotisiert, braun; am Hinterrand der Externolateralia kurze 
Lateralspalten. 

Frons (Abb. 72) hellbraun; hintere Grenze gegen die Internolateralia 
nicht eindeutig festzulegen. Beiderseits ziehen in Verlaingerung der 
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Abb. 70 Abb. 71 
Abb. 70—73. Ormosia (Rhypholophus) haemorrhoidalis. IV. Stadium 


Abb. 70. Kopfkapsel von dorsal. Vorn an den Lateralia sind die Umrisse der doppelten 
Stemmata punktiert eingezeichnet 


Abb. 71. Kopfkapsel von ventral 
Abb. 72. Frons; Antennen; Clypeus; Labrum 


Abb. 73. Linke Mandibel, von der Labralseite aus gesehen. Basis (namentlich der lange 
hintere Gelenkzapfen, vgl. Abb. 70) perspektivisch verktirzt. Neben der oberen Borste 
am dorsalen AuBenrand beginnt die Nahtlinie zwischen Distal- und Basalregion 


Internolateralstaibe dunkelbraune Leisten nach vorn, biegen auBen um 
die Basis der Antennen herum und vereinigen sich am Vorderrand der 
Frons, je einen schmalen Auslaufer innen um die Antennenbasis ent- 
sendend. Im Vorderteil der Frons median 2 glashelle Aussparungen, 
seitlich je eine Gruppe von 4 Poren, davor je eine helle Papille, am 
Vorderrand 2 lange Borsten. Der hellbraun sklerotisierte Teil der 
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Frons endet hinten dreilappig an der hell membranésen Kopfkapsel- 
region, welche zu den Internolateralia tiberleitet. ae 

Antennen (Abb. 72) engstehend, zweigliedrig. Grundglied zylindrisch, 
schwach rotbraunlich sklerotisiert, dorsal median mit Ring; apikal 
einige Papillen. Endglied kiirzer, zuckerhutformig, hell; mit feimen 
Schraubenlinien iiberzogen, basal mit Stiitzring. 

Clypeolabrum (Abb. 72) schmal vorgezogen,.gewdlbt, vorn steil 
abfallend und in den dicht mit Borsten besetzten Epipharynx tber- 


Gant g7mm 
Abb. 72 Abb. 73 


gehend. Clypeusflache kahl, hellbraun, an den Seiten glashell. Labrum 
mit 2 hellen, runden, von schmalen Spangen umfaBten, mit Papillen 
besetzten Sinnesfeldern. Vorderrand des Labrums behaart und mit 
Borsten besetzt. Zwischen Clypeolabrum und Epipharynx sind 2 hinter- 
einanderliegende Spangenpaare eingelagert (in Abb. 72 punktiert). 
Mandibeln (Abb. 73) rotbraun; schlank mit breit ausladender Basis 
(vgl. Abb. 70); mit der vorderen (inneren) Gelenkpfanne unter der 
Antennenbasis und mit dem hinteren (auBeren) Gelenkzapfen dorsal 
am seitlichen Vorderrand der Lateralia eingelenkt; infolgedessen liegen 
die Drehachsen fast horizontal (leicht nach auBen abfallend), so daB 
die Mandibeln nahezu parallel zur Mundéffnung bewegt werden. Ein 
kurzer Dorsalzahn, darunter einige kraftige Borsten, welche der ,,inneren 
kammférmigen Borstenreihe“ am Distalglied der zweigliedrigen Rhyphi- 
denmandibel entsprechen (ANTHON 1943: Abb. 42). Apikalzahn leicht 
gekriimmt; 3 Ventralzihne, der letzte sehr klein; darunter auf vorge- 
zogenem Wulst ein aufwarts gekriimmter Hakenzahn, welcher nach 
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ANTHON typisch fiir das Basalglied zweigliedriger Mandibeln ist (vgl. 
auch Abb. 13, Dorn neben der Prostheka). Am AuBenrand der Mandibel 
2 Borsten, dariiber eine weitere Borste ; neben letzterer ist eine Quernaht 
angedeutet, welche nach ANTHON der Grenze zwischen Distal- und 
Basalglied bei zweigliedrigen Mandibeln entspricht. Unter dem Haken- 
zahn eine breite Prostheka. 

Maxille (Abb. 74) schwach chitinisiert. Cardo schmal, sehr lang, 
am Innenrand des ventralen Externolateralstabes inserierend; apikal 


0,7 mm 07mm 
re 
Abb. 74 Abb. 75 


Abb. 74 und 75. Ormosia (Rhypholophus) haemorrhoidalis. IV. Stadium 


Abb. 74. Linke Maxille von ventral 


Abb. 75. Labialregion von ventral. Uber den beiden runden Sinnesfeldern der Labial- 
palpenrudimente die Dérnchenreihen am Vorderrand des Hypopharynx, dartiber die mit 
dichtstehenden Borsten bedeckten Laciniae 


mit 2 Borsten. Palpiger mit schmalem, U-formig gebogenem Sklerit- 
band, im iibrigen membranés; apikal behaart, auf der Ventralflaiche 
basal 2 Ringe, apikal eine Papille. Palpus ohne Stiitzring, zu einem 
hellen, runden, mit mehreren Papillen besetzten Feld reduziert. Galea 
zipfelférmig, behaart, mit mehreren schmalen Skleritspangen, eine davon 
mit einer kurzen Borste. Am Auf enrand 3 Papillen und ein helles Feld 
mit 2 Ringen. Lacinia basal breit, apikal verschmalert, am AuBenrand 
dicht mit langen, starren Borsten besetzt. 

Hypopharynx am Vorderrand mit mehreren Reihen starrer Borsten 
besetzt, hinten stark behaart. 

Hypostomium nicht entwickelt. Labialregion (Abb. 75) membran6s, 
Labialpalpen als 2 deutliche, runde, durch Skleritringe begrenzte 
und mit Papillen besetzte Felder ausgebildet. Zwischen den mit einer 


Borste besetzten, helleren, nach auBen gekriimmten Enden der ventralen 
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Externolateralia spannt sich eine helle Membran, in welcher ein unpaares, 
viereckiges, braunes Plattchen eingelagert ist. 

Abweichungen im I. und II. Stadium. 1. Stadium: Larven hell gelb- 
braun, relativ lang behaart. Kopfkapsel hell, Frons und Flachen der 
Externolateralia ohne braune Chitinisierung. Grundglied der Antennen 
kiirzer als Endglied. Borsten am Vorderrand der Frons langer als 
Antennen. In der Mitte der Frons ein kurzer, dreieckiger, dunkel- 
brauner, aufrechtstehender, spitzer Zahn (vermutlich ein Hizahn, seine 
Mitwirkung beim Offnen der Eischale konnte jedoch nicht unmittelbar 
beobachtet werden). Stigmenfeld (Abb. 69) ohne Netzmuster, nur 
schwach gelblich tingiert. Dorsaler Randlappen nicht deutlich ausge- 
bildet. Randsaumborsten sehr lang. Am Dorsalrand des Stigmenfeldes 
mehrere kiirzere, verbreiterte und apikal veradstelte Borsten. Nicht alle 
beim IV. Stadium vorhandenen Basalringborsten nachweisbar (vgl. 
Abb. 68 und 69). Stigmen klein, mit hellem Mittelstiick. 

II. Stadium: Das gleichmaBig rotbraun gefarbte Feld an der Basis 
der Netzzeichnung der ventralen Randlappen fehlt; Stigmenfeld im 
iibrigen wie beim IV. Stadium, nur ist die Netzzeichnung heller und die 
dunkelbraune Umrandung der Stigmen fehlt. Basalringborsten samtlich 
vorhanden. Frons ohne Zahn. 

Biologie. Die Larven leben in nasser Erde, in feuchter Laubstreu und 
im Bodenschlamm kleiner Rinnsale und Bache (BELING 1886; CuTH- 
BERTSON 1926; TomMAszEWSKI 1928; Crisp und Luoyp 1954). Der Kalk- 
gehalt des Wassers spielt offenbar fiir das Vorkommen der Larven keine 
Rolle; GrtssKes (1936) fand sie in kalkreichen Mittelgebirgsbachen bei 
Basel, Drrrmar (1955) in einem extrem kalkarmen Bach des Sauerlandes. 
In der Umgebung von Tharandt gehéren die Larven von Ormosia 
haemorrhoidalis an den genannten Biotopen zu den haufigsten Vertretern 
der Limoniidae; sie machten mit iiber 2600 Exemplaren mehr als die 
Halfte aller von mir gesammelten Larven aus. 

Die Larven ernaéhren sich wohl von Humus und Pflanzenresten. 
Die aus Hiern gezogenen Larven erhielten lediglich Brennesselpulver 
als Futter und konnten damit in einigen Fallen bis zur Verpuppung 
aufgezogen werden. 

Die Zucht der Larven ist nicht ganz einfach und mit erheblichen 
Verlusten verbunden. Im Freien gefangene Larven sind besonders 
anfangs sehr lebhaft, kriechen in den Zuchtschalen umher und kénnen 
dabei leicht entkommen und vertrocknen. Viele gehen aus anderen 
Griinden ein, waihrend sich andere monatelang halten lassen. Trotz der 
groBen Zahl der gesammelten Larven (von welchen allerdings etwa ein 
Drittel gleich konserviert wurde) kamen daher nur rund 160 Imagines 
zum Schliipfen. Ahnliche Schwierigkeiten bereitete die Durchfihrung 
von Kizuchten. Die aus den Larvenzuchten gewonnenen Weibchen 
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legten in keinem einzigen Falle Eier ab. Deshalb wurden im Freien 
gefangene Weibchen fiir die Kizuchten genommen. In 7 Fallen kam 
es zur Hiablage (80, 89, 90, 96, 152, 239 und 289 Hier). Zwei der Gelege 
entwickelten sich nicht weiter und verschimmelten nach einigen Wochen; 
bei den tibrigen verlief die Embryonalentwicklung rasch (vgl. Tabelle 5). 
Bereits 6—7 Tage nach der Eiablage waren die Augenflecke der Eilarven 
zu erkennen. Die Larven lagen gestreckt, ohne Kriimmung oder Ein- 
rollung, in den Hiern. Nach insgesamt 9—12 Tagen schliipften die 
Larven und begannen sogleich mit der Nahrungsaufnahme. Die meisten 
Larven gingen jedoch im I. oder II. Stadium ein; von 60 isoliert aufge- 
zogenen Larven erreichten nur 30 das IV. Stadium, davon starben 
23 vor der Verpuppung, und die 7 zur Verpuppung gekommenen 
Tiere gingen sAmtlich noch vor dem Schliipfen zugrunde. Die Dauer 
der einzelnen Stadien ist aus den Tabellen 4 und 6 ersichtlich, welche 
_deutlich zeigen, da®B das III. und namentlich das IV. Stadium den 
weitaus groBten Teil der Gesamtentwicklungsdauer beanspruchen. 
Auch die Freilandfunde bestatigten, da8 sich die Larven im III. und 
besonders im IV. Stadium nur langsam weiterentwickeln. Schon Ende 
November wurden an verschiedenen Fundstellen Larven im III. Stadium 
gefunden, ab Mitte Dezember traten Larven im IV. Stadium auf, wie 
sie dann ohne wesentliche GréBenzunahme mit den weiteren Proben 
bis in den Juli hinein gesammelt wurden. Die wahrend des Winters in 
einem geheizten Raum gehaltenen Larven beschleunigten ihre Ent- 
wicklung nicht; erst ab Anfang September schliipften die Imagines, 
also zur gleichen Zeit, als auch in der Natur die Flugzeit begann. Die 
Flugzeit liegt in der Tharandter Gegend [ebenso nach Cork (1950) in 
England] im September/Oktober, wahrend Prerre (1924) fiir Frankreich 
August/September angibt. Die Verpuppung der Larven erfolgt frei 
im Substrat, ohne daB besondere Schutzhiillen hergestellt werden. 
Die Beobachtungen iiber die Larvenentwicklung sowie die auf den 
Herbst beschrinkte Flugzeit ergeben das klare Bild einer einjahrigen 
Entwicklung. Damit stimmen auch die Angaben tiberein, welche 
DE Mr eEre (1917) tiber die nahe verwandte Art Ormosia (Rhypholo- 
phus) varia Muzic. macht. Die Larven von O. varia sind gleichfalls 
bereits im Januar mit etwa 10 mm Lange nahezu erwachsen. ,,Ohne- 
sich wesentlich zu vergr6Bern, verbleiben sie noch Monate hindurch in 
diesem Zustand, um erst im Herbste sich zu verpuppen und die Miicke 
zu liefern, welche man bei uns am meisten im September an feuchten 
Stellen in Waldern beobachtet.‘‘ — Es sei noch erwahnt, daB BELING 
(1886) Imagines von O. haemorrhoidalis nicht nur im Herbst, sondern 
auch im Mai zog und daraus folgerte, da8 ,,sich eine zweitache Generation 
als wahrscheinlich annehmen la8t‘‘. Da diese Angabe jedoch bisher durch 


keine anderweitige Beobachtung bestatigt wurde, wihrend alle tbrigen 
18% 
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Autoren darin iibereinstimmen, daB O. haemorrhoidalis nur eine Flugzeit 
hat, und zwar im Herbst, ist Brtinas Zuchtergebnis als Ausnahmefall 
zu betrachten. 
C. Biologie 
I. Entwicklung 


Uber die Metamorphose der Limoniiden liegt zwar schon eine Anzahl 
von Mitteilungen vor, trotzdem sind unsere Kenntnisse auf diesem 
Gebiet noch sehr gering. Dauer und Ablauf der Eientwicklung sind 
unbekannt. Von keiner Art wurden bisher die Eilarven beschrieben. Man 
weiB kaum etwas tiber die Unterschiede der einzelnen Larvenstadien, und 
selbst die Zahl der Larvenstadien stand bisher nicht mit Sicherheit 
fest. Es war daher eines der Ziele der vorliegenden Arbeit, durch Zuchten 
vom Ki ab und tagliche Kontrolle der isoliert gehaltenen Kier und 
Larven sichere Unterlagen iiber den Metamorphoseablauf einiger 
Limoniidenarten zu gewinnen. = 


1. Eiablage und Eientwicklung. Die Legebereitschaft der im Freien 
gefangenen bzw. aus den Larvenzuchten gewonnenen Weibchen war 
unter den gegebenen Bedingungen (Zuchtréhrchen, vgl. 8. 215) bei den 
einzelnen Arten sehr verschieden. Wahrend die Limonia-Arten, seien 
es Pilz-, Holz- oder Bodenbewohner, fast ausnahmslos zur Hiablage 
schritten, waren die meisten Zuchtansaitze mit Ormosia haemorrhoidalis 
sowie verschiedenen Molophilus- und Pedicia-Arten erfolglos. Der 
Grund hierfiir kann nicht in fehlender Gelegenheit zur Kopulation 
gesucht werden, da nach Moglichkeit Mannchen und Weibchen gemein- 
sam gehalten wurden. AuSerdem konnte in einigen Fallen auch bei un- 
befruchteten Weibchen Eiablage festgestellt werden: ein Weibchen 
von Dicranota subtilis Lonw legte zwischen 2. und 7.7.56 31 Hier ab, 
ein Weibchen von Limonia macrostigma ScHUMM., welches am 12. 2. 57 
geschliipft war, legte am 14. 2. 2 Hier, am 16. ein weiteres Ei, und ein 
am 8. 3.57 geschliipftes Weibchen von Limonia tripunctata Fasr. legte 
am 16. 3.57 ein Hi. Alle 3 Weibchen waren in Kinzelzuchten geschliipft 
und wurden bis zum Absterben isoliert gehalten. Die Eier entwickelten 
sich nicht weiter (Parthenogenese ist bei Limoniiden noch nicht be- 
obachtet worden). In der Regel ist jedoch Kopulation Voraussetzung 
fir die Eiablage. 

Aus Larvenzuchten stammende Weibchen begannen gewohnlich 
1—2 Tage nach dem Schliipfen mit der Eiablage, welche sich meist 
uber mehrere Tage hinzog (vgl. Tabelle 5). Fast ausnahmslos wurden 
die Kier in den Zellstoff der Zuchtrdhrchen versenkt, in welchem oft 
auch zahlreiche leere Hinstichkanale zu sehen waren. Auch im Freien 
werden die Hier wohl in den meisten Fallen in das Substrat versenkt, 
worauf schon der zugespitzte Legeapparat der Weibchen hinweist. 
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Die Weibchen von Limonia nubeculosa Me. sollen jedoch nach BaRNES 
(1924), tiber den Boden flatternd, die Eier frei ausstreuen. In meinen 
Zuchtréhrchen indessen steckten auch die Kier von L. nubeculosa im 
Zellstoff. ; 

Da8 auch dekapitierte Weibchen zur Hiablage fahig sind, zeigte ein 
unbeabsichtigtes Experiment. Einem Weibchen von Limonia modesta 
Me. war am 31. 8. 56 mittags beim Fang der Kopf abgerissen worden. 
Da es noch lebte und im iibrigen nicht beschadigt war, kam es in ein 
Zuchtrohrehen. Am 2. 9. lag ein Hi frei auf dem Zellstoff. Am 3. mittags 
waren weitere 8 Hier in den Zellstoff eingestochen, ein 10. Ei lag dicht 
daneben an der Glaswand. Abends war das Weibchen tot, nachdem es 
noch 2 Hier an die Glaswand gelegt hatte. Bemerkenswert ist hier nicht 
nur die Lebenszahigkeit des Weibchens, sondern auch die Konzentration 
der Hier in dem kleinen Zellstoffstiick. 

Viele Limoniidenarten kommen anscheinend wahrend des Imaginal- 
lebens ohne Nahrungsaufnahme aus. Den in Zuchtréhrchen gehaltenen 
Tieren wurde lediglich Wasser geboten, so da’ die aus Larvenzuchten 
stammenden Imagines vom Schliipfen bis zum Tod keine Nahrung zu 
sich nehmen konnten. Sie blieben durchschnittlich eine Woche, einige 
bis zu 3 Wochen am Leben und zeigten in bezug auf Eiablage und 
Lebensdauer keine wesentlichen Unterschiede gegentiber einigen mit 
Zuckerwasser gefiitterten Kontrolltieren. Vielleicht ist aber der Nah- 
rungsmangel ein Grund dafiir, daB bei anderen Arten, wie oben erwahnt 
wurde, im allgemeinen keine Hiablage zu erreichen war. Die Zahl der 
abgelegten Hier betrug im Hochstfalle (Pedicia littoralis Merc.) 316, im 
allgemeinen lag sie unter 100. Weitaus hohere Gelegezahlen gibt ALEX- 
ANDER (1920) fiir 2 amerikanische Hriocera-Arten an: EL. longicornis 
(WaALK.) mit maximal 1034 Hiern, H. spinosa (O.8.) mit maximal 
2061 Hiern. Bei den in Tabelle 5 zusammengestellten Gelegezahlen ist 
jedoch zu beriicksichtigen, da die im Freien gefangenen Imagines bereits 
vor dem Zeitpunkt des Fanges Hier abgelegt haben kénnen. 

Uber die mannigfaltigen Chorionmuster der Limoniideneier ist an 
anderer Stelle berichtet worden (LINDNER 1958). 

Die beginnende Hientwicklung macht sich auBerlich in einem An- 
schwellen des Eies bemerkbar. Die Volumendifferenzen zwischen 
frischgelegten und schliipfreifen Eiern sind oft betrachtlich; dabei 
nimmt die Breite mehr als die Lange (manchmal sogar auf Kosten der 
Lange) zu, so daf aus spindelformigen fast kugelf6rmige Kier werden 
k6nnen. 

Als erstes Kennzeichen fortgeschrittener Embryonalentwicklung 
schimmern die Augenflecken der Larven als anfangs hellrosa, zuletzt 
schwarze Punkte durch die Hihiille. Bald darauf sind die Mandibeln 
zu erkennen, dann werden von vorn nach hinten fortschreitend die 
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Stabe bzw. Verstarkungsleisten der Kopfkapsel sichtbar, bis schlieSlich 5 
die Kopfkapsel fertig ausgebildet ist und die Mandibeln sich bereits 
schnappend bewegen. Schon vorher, bisweilen wenn gerade erst die 
Augenflecken erscheinen, kann die Larve mit Kriechbewegungen im Hi 
beginnen und reagiert auch auf Druck mit Kontraktionen und Kopf- 
kapseldrehungen. Die Lage der Larve im Ei richtet sich nach der 
Eigestalt. In langlichen Hiern, wie etwa bei Ormosia haemorrhoidalis 
Zurr., ist die Larve gerade ausgestreckt; in stumpfelliptischen, z. B. 


Volumendnderung von Limoniiden-Eiern wihrend der Embryonalentwicklung 
(in Millimeter) 


Frisch abgelegt Kurz vor dem Schlipfen 


Limonia macrostigma SCHUMM. 
Limonia trivittata ScHuMM. . . 


0,39—0,40/0,29—0,30 | 0,42—0,43/0,36—O,37 
0,54—0,58/0,32—0,37 | 0,52—0,53/0,40—O,42 


bei Cheilotrichia cinerascens Ma., liegt die Larve gestreckt, aber mit 
umgebogenem Hinterende, und in den fast kugelférmigen Eiern von 
Limonia rollt sich die Larve ein, wobei die Kopfkapsel meist mit der 
Ventralseite, selten mit der Dorsalseite, nach aufen liegt. Mit fort- 
schreitender Entwicklung nimmt der anfangs gewohnlich weiBe Ei- 
inhalt mehr gelblich-braunliche Farbe an, was bei stark skulpturierten 
Hiern infolge der Chorionfarbung jedoch weniger auffallt. 

Die Dauer der Hientwicklung ist nach Art und Jahreszeit auBer- 
ordentlich verschieden und schwankt nach den bisherigen Befunden 
zwischen 5 Tagen und mehr als 8 Monaten (s. Tabelle 5). 

Bei den rasch sich entwickelnden Hiern folgen die oben angedeuteten 
Etappen schnell aufeinander. So erschienen in den Kiern der Herbst- 
zuchten von Limonia modesta Ma. die Augenflecken nach durchschnitt- 
lich 7 (minimal 5, maximal 9) Tagen, bereits am 8. (6.—10.) Tag waren 
die Kopfkapseln fertig ausgebildet, und am 9. (7.—11.) Tag schliipften 
die Larven. Die Verhaltnisse bei Limonia modesta sind insofern be- 
merkenswert, als hier offenbar der Termin der Hiablage von wesent- 
licher Bedeutung fiir die Dauer der Eientwicklung ist (vgl. S. 253). 

Was die Hier mit langfristiger Entwicklung betrifft, so durchlaufen 
sie die angegebenen Etappen nicht einfach in proportional gedehnten 
Zeitréumen, vielmehr werden verschiedene Entwicklungsstufen bei der 
einen Art beschleunigt, bei der anderen verzégert, und oft werden mehr 
oder weniger ausgedehnte Diapauseperioden eingeschaltet. So lagen 
z. B. die Kier von Limonia trivittata Scuumm. von der Ablage (Mitte 
Juli 1956) an mehr als 8 Monate ohne jedes auBere Zeichen von Ent- 
wicklung (keine Volumenzunahme, keine Differenzierung des Eiinhalts), 
bis dann einige Kier anschwollen und sich Kopfkapseln zeigten. 
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Demgegeniiber schwollen die Eier von Limonia tripunctata Fasr. in 
den ersten Tagen nach der Ablage (Mitte Juli bis Anfang August 1956) 
rasch an und lagen dann 3—4 Monate unverandert. Wenn dann schlieB- 
lich die Augenflecken erschienen, dauerte es gewohnlich nur 3—5 Tage, 
bis die Kopfkapsel ausgebildet war. Aber damit war noch keineswegs 
der Zeitpunkt des Schliipfens gekommen. Vielmehr lagen die Eilarven 
mindestens eine Woche, meist sogar viel linger, voll ausgebildet im Ki, 
ehe sie in ganz verschiedenen Zeitabstaénden schliipften. So ist bei 
Tabelle 3 zu beachten, daB in allen Hiern bereits am 11. 10. (also 12 Tage 
vor Tag ,,0° der Tabelle) die Augenflecken bzw. die fertigen Kopfkapseln 
sichtbar waren. Bei Ei Nr. 6 waren am 9.10. Augenflecken und Man- 
dibeln erkennbar, am 14.10. war die Kopfkapsel fertig ausgebildet — 
und dann lag diese Larve noch mehr als 2 Monate schliipfreif im Ki, 
bis sie am 20. 12. (Tag ,,58° der Tabelle) schliipfte. Da8 die Eilarven 
mit ausgebildeter Kopfkapsel tatsachlich schliipfreif sind, 1aBt sich leicht 
beweisen, indem man die Larven kiinstlich befreit. Aus einer Gruppe 
von 10 kontrollierten Hiern, die bereits simtlich Larven mit fertigen 
Kopfkapseln enthielten, offnete ich am 6.10. und 17. 10. 56 je ein Ki. 
Die Larven krochen heraus und begannen alsbald die Weiterentwicklung, 
welche bei der einen Larve sogar schneller verlief als bei allen ungestoért 
schlipfenden Larven. Die letzte Eilarve der Gruppe schliipfte erst 
tiber einen Monat spater (18. 11.), als die kiinstlich befreiten Larven 
bereits das III. und IV. Stadium erreicht hatten. In anderen Fallen 
jedoch miBlang dies Experiment: die vorzeitig befreiten Larven gingen 
ein. 

Wieder anders waren die Verhaltnisse bei den Winterzuchten von 
Limonia modesta Ma. (Kiablage ab Ende August, vgl. 8. 253). Hier 
lagen die Hier mehrere Wochen, ehe die Augenflecke erschienen. Aber 
dann vergingen noch bis tiber 30 Tage, ohne daB sich die Kopfkapseln 
entwickelten. Plétzlich wurden die Kopfkapseln von einem Tag zum 
anderen sichtbar, und am nichsten, spatestens tibernachsten Tage 
waren die Larven geschliipft. 

Diapause bei Eilarven und verschieden schnelle Embryonalentwick- 
lung sind bereits von Culiciden bekannt. Rouspaup (nach Steuy 1950, 
8. 114) unterschied bei Aédes zwei physiologische Hitypen: solche mit 
rascher und solche mit verzégerter Entwicklung. Die Ursache fiir letz- 
tere sieht er in einem Zustand ,,de surcharge toxique héritée de l’orga- 
nisme maternel‘‘. Innerhalb desselben Geleges koénnen die zuerst abge- 
legten Hier viel rascher zum Schliipfen kommen als die tbrigen, in 
denen zwar auch schon die Eilarven ausgebildet sind, aber ‘‘en état de 
diapause indépendante des actions thermiques extérieures (diapause 
- vraie de Rovusaup), dont les effets inhibiteurs sont plus ou moins 
profonds selon les oeuts*’. 
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Auch bei den Tipuliden scheinen ahnliche Verhaltnisse vorzuliegen, 
denn ,,Spatherbstarten tiberwintern als Ei bzw. als Larve im Ei*~ 
(TuEOWALD briefl. 1957). Da die Tipulideneier jedoch gewohnlich 
tief schwarz gefarbte Hihiillen haben, stoBen hier genaue Untersuchun- 
gen am lebenden Ei auf viel gréBere Schwierigkeiten als bei den Limoni- 
iden mit ihren mehr oder weniger durchsichtigen Kiern. 

2. Larvenentwicklung. Von den Diapausefallen abgesehen, ist die 
fertig ausgebildete Kopfkapsel ein Zeichen fiir das baldige Schliipfen 
der Larve. Letztere bringt die Eischale durch Druck zum Platzen, 
worauf die unregelmaBigen Risse hindeuten, welche man an den leeren 
Eihillen findet. Praformierte Bruchlinien wurden in keinem Fall 
beobachtet. 

Bei den Kilarven von Ormosia haemorrhoidalis Zurv. befindet sich 
auf der Mitte der Frons ein aufrechtstehender, spitzer Zahn, welcher bei 
den folgenden Larvenstadien nicht mehr vorkommt. Ich halte das 
Gebilde fiir einen Eizahn (vgl. S. 274). Wahrend von Limoniiden und 
auch von Tipuliden (THEowALD briefl. 1957) bisher keine derartigen 
Gebilde beschrieben wurden, sind sie von anderen Dipterenlarven, 
z. B. Culiciden, schon bekannt (Sthauy 1950, S. 113). 

Nach dem Herauskriechen beginnt sogleich die Nahrungsaufnahme;: 
ein Verzehren der Eihtillen konnte in keinem Fall beobachtet werden. 
Indessen kénnen die Eilarven auch mehrere Tage hungern, wobei sie 
von den Dottervorraten zehren, die als fahlbraune Masse ihren Mittel- 
darm erfiillen. Bei Trockenheit gehen die Larven in wenigen Minuten 
zugrunde. 

Im Zeitraum vom Schliipfen bis zur ersten Hautung zeigen sich an 
den Kopfkapseln der Larven Veranderungen, welche sich auch in den 
folgenden Stadien regelmaBig wiederholen. Wahrend im allgemeinen 
die GréRenzunahme der Kopfkapseln bei Insektenlarven nur in Ver- 
bindung mit dem HautungsprozeB, also sprunghaft, erfolgt, findet sich 
daneben bei den Limoniidenlarven eine in verschieden starkem MaBe 
ausgepragte, allmahliche Verlangerung der Kopfkapseln innerhalb eines 
Larvenstadiums durch eine Art von Appositionswachstum. Dieses 
,intrastadiale Kopfkapselwachstum‘‘ fand bisher keine Beachtung; am 
deutlichsten ist es an den Kopfkapseln der Limonia-Arten zu verfolgen. 

Bei den frisch geschliipften bzw. frisch gehauteten Limonia-Larven 
endet die Kopfkapsel hinten glattrandig mit dem verstarkten Endsaum 
der Notalplatte und den Verstarkungsleisten der Seitenplatten. Bald 
jedoch entstehen hinter der Endleiste der Notalplatte 3 kleine Zacken 
(Abb. 76), die allmahlich zu langen, flachen, quergestreiften Staben 
heranwachsen (,,Terminalspitzen‘‘, vgl. 8. 227). Gleichzeitig bilden sich 
auch an den Seitenplatten (Externolateralia) hinten Zuwachszonen, auf 
welchen helle und dunkle, der Verstarkungsleiste parallel laufende 
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Abb. 76. Entwicklung von Limonia (Limonia) nubeculosa 
Nach Beobachtungen an einem isoliert geziichteten Exemplar (Eiablage 29. 9. 56; Sehliip- 
fen der Hilarve 6. 10. 56; Schliipfen der Imago 5. 11. 56). Alle Kopfkapselstadien im gleichen 
MaBstab vergréBert, schematisiert. Zuwachszonen schwarz gezeichnet. Vom 1.—14. Tag 
ist die tigliche Weiterentwicklung der gesamten Kopfkapsel dargestellt ( Kopfkapselskizze 
des 12. Tages aus Platzmangel weggelassen); vom 15.—18. Tag ist nur der Zuwachs der 
Notalplatte eingetragen. Vom 18.—22. Tag ist die Bildung des Imaginalaugenpigmentes 
skizziert. Zur Darstellung wurde aus Raumgrtinden eine Larve mit besonders rascher 
Entwicklung (30 Tage) ausgewahlt; vgl. dazu Tabelle 2 und 6 


Streifen abwechseln. Die Seitenplatten erinnern mit dieser Streifung an 
Muschelschalen, ein Vergleich, den bereits ALEXANDER (1920) bringt, 
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und den Crisp und Lioyp (1954) mit dem Zusatz zitieren ,,and this 
description is apt because they commonly show concentric striations 
like growth lines“, ohne auszufiihren, dai es sich hier tatsachlich um 
Zuwachsstreifen handelt. Die 
Lange der lateralen Zuwachs- 
zonen kann diejenige der Ter- 
minalspitzen ibertreffen oder 
umgekehrt, so daB der auBerste 
Endpunkt der Kopfkapsel ent- 
weder seitlich oder dorsal liegt. 
Der Zuwachs kann das Ausma8 


Abb. 77 Abb. 78 
Abb. 77 und 78. Intrastadiales Kopfkapselwachstum bei Limonia-Larven 


Abb. 77. Larve von Limonia (Limonia) tripunctata bei der Haiutung vom II. zum 
III. Stadium. Die Larve hat die deutlich abgehobene alte Larvenhaut noch nicht gesprengt, 
aber bereits die neue Kopfkapsel aus der alten befreit. Alte Kopfkapsel (oben im Bild) 
mit breiter, heller, gestreifter Zuwachszone (Z), bestehend aus dem Zuwachs der Externo- 
lateralia (#), dem Zuwachs der Internolateralia (J) und dem Postfrontalstab (P); da- 
zwischen liegen die breiten Dorsalspalten (Do) und die schmalen Frontalspalten (Ff). Neue 
Kopfkapsel (in den Prothorax zuriickgezogen) noch hell, nur die Augenflecke (St) tief- 
schwarz. Deutlich breiter als die alte Kopfkapsel, aber nur wenig linger, da noch ohne 
Zuwachs (vgl. Abb. 78). Dorsalspalte (D) noch sehr schmal; Frontalspalten fehlen, da noch 
keine Terminalstiibe vorhanden sind. Vergr. ca. 80fach : 
Abb..78. Schematische Darstellung des intrastadialen Kopfkapselwachstums. Zwei Kopf- 
kapseln derselben Larve, unmittelbar vor und nach einer Hautung. a Die alte, bei der 
Haiutung abgeworfene Kopfkapsel. Wei8 gelassen: ihre anfiaingliche Gestalt; punktiert: 
Zuwachs bis zur Hiiutung. b Die neue Kopfkapsel unmittelbar nach der Haéutung, noch ohne 
Zuwachs, etwa von der gleichen Linge, jedoch deutlich breiter als die alte Kopfkapsel 
mitsamt Zuwachs 


der urspriinglichen Kopfkapsel erreichen, so daB diese dann bis zur 
nachsten Hautung ihre Linge etwa verdoppelt hat. Die neue Kopf- 
kapsel des nachsten Stadiums, die sich vor der Hautung innerhalb der 
alten bildet, hat etwa die gleiche Lange wie die alte Kopfkapsel samt 
Zuwachszonen (vgl. Abb. 77, 78), ist aber wesentlich breiter. Ein all- 
mahliches Breitenwachstum der alten Kopfkapsel nach Art des Langen- 
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zuwachses ist indessen nicht nachzuweisen. Dafiir éffnen sich die an- 
fangs nur als schmale Schlitze auftretenden Dorsalspalten an der alten 
Kopfkapsel zunehmend und verschaffen dadurch der neu entstehen- 
den Kopfkapsel den nétigen Raum. Kurz vor der Hautung sieht 
man dann zwischen den breit klaffenden Dorsalspalten der alten Kopf- 
kapsel die Seitenrander der schmalen Dorsalspalten der neuen Kopf- 
kapsel als fast parallel laufende, hellgraue Doppellinien hindurch- 
schimmern. Nach der Hautung erreicht die neue Kopfkapsel durch eine 
Dehnung des noch weichen Chitins ihre volle Breite. Besonders auffallig 
ist das Spreizen der hinteren Region bei reduzierten Kopfkapseln, deren 
klaffende Stabe auch ohne die spater noch zu erwahnenden, weiteren 
Anzeichen auf die bevorstehende Hautung aufmerksam machen (vel. 
Abb. 19%" 3). 

Die relative Lange der Zuwachszonen, namentlich der Terminal- 
spitzen, ist bei den jungen Stadien am gro8ten; das IV. Stadium weist 
gewohnlich nur kurze Terminalspitzen auf (Abb. 32). 

Der Zeitraum, in welchem sich das intrastadiale Kopfkapselwachs- 
tum vollzieht, ist verschieden. Bei den Larven mit rascher Entwicklung, 
z. B. Limonia nubeculosa MeEtG. (vgl. Tabelle 2), waren bereits einen Tag 
nach dem Schliipfen die Ansatze der Terminalspitzen erkennbar. Letz- 
tere hatten bisweilen schon nach 2—3 Tagen ihre volle Lange erreicht, 
worauf bald die nachste Hautung erfolgte (Abb. 76). In anderen Fallen, 
z. B. bei den alteren Stadien von Limonia tripunctata Fase. (vgl. Tabel- 
le 3), zeigten sich die Ansatze der Terminalspitzen erst nach 2—5 Tagen, 
ihr Wachstum benétigte 1—2 Wochen, und auch nach vollendeter Aus- 
bildung der Kopfkapsel vergingen oft mehrere Wochen, ehe sich die 
Larven hauteten. 

Die hier fiir Limonia geschilderten Verhaltnisse finden sich bei 
anderen Gattungen wieder, wenn auch nicht so ausgepragt. Das Wachs- 
tum lie8® sich bei diesen daher auch nicht, wie bei Limonia, unmittelbar 
verfolgen. Jedoch besitzen Limnophila-Arten, Ormosia haemorrhoidalis 
Zett. (Abb. 70 und 71), Austrolimnophila ochracea Mxtc. (Abb. 60 und 61) 
und andere Arten am hinteren Ende — namentlich der Internolateralia — 
quergestreifte Anhange, die durchaus den oben geschilderten Zuwachs- 
zonen gleichen. Bei den massiven Kopfkapseln vom Pedicia-Typ ist 
ahnliches zu erkennen (Abb. 41 und 42). 

Bei Beobachtung der Hautung fiel eine weitere Erscheinung auf, die 
bisher noch nicht zusammenhangend geschildert wurde und deshalb 
hier kurz beschrieben sei. Es handelt sich um das Schicksal der larvalen 
Augenflecken (Stemmata). Sie sind das erste Larvenorgan, das im 
Verlauf der Embryonalentwicklung auSerlich sichtbar wird. Anfangs 
rosa, beim Schliipfen der Hilarven schwarz gefarbt, liegen die Stemmata 
am vorderen Seitenrand der Kopfkapsel schrag hinter der Antennen- 
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Abb. 79. Augenentwicklung 


Schematische Darstellung des Schicksals der larvalen Augenflecken (Stemmata) und der 
Entwicklung der imaginalen Komplexaugen bei Limoniidenlarven am Beispiel von Cheilo- 
trichia cinerascens. 1—5 Larvenhiutung: J Stemmata in normaler Lage neben der Spitze 
der Dorsalspalten; 2—3 Verschiebung der Stemmata nach rtickwarts, Bildung der neuen 
Kopfkapsel; 4—4 Hiutung, Stemmata an der neuen Kopfkapsel wieder in normaler Lage; 
6—12 Verpuppung: 6 Beginn der Pigmentbildung in den Komplexaugenanlagen (bei ein- 
gezogener Kopfkapsel gleiten die Augenanlagen in den Metathorax zuriick, in gestreckten 
Larven liegen sie hinten im Prothorax); 7—9 Verlagerung der Komplexaugenanlagen nach 
vorn, Riickverschiebung der Stemmata; 10 Puppenhéiutung; 11—12 die Stemmata 
verschwinden unter dem Ventralrand der Komplexaugen 
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basis (Abb. 70). Einige Tage vor Beginn einer Hautung verlassen nun 
die Augenflecken diese Stelle und verschieben sich allmahlich nach 
rickwarts (Abb. 79: I—3). Die Verlagerung kann sich iiber 3—5 Tage 
hinziehen, bis die Augenflecken sich schlieBlich in oder hinter der Mitte 
der Kopfkapsel befinden, und zwar an dem Platz, den sie dann an der 
in Bildung begriffenen Kopfkapsel des nachsten Stadiums einnehmen 
werden. Die neue Kopfkapsel ist um diese Zeit von auBen meist noch 
nicht deutlich wahrnehmbar. Die Stemma-Verschiebung wird bei den 
Kopfkapseln vom Limonia-Typ zum gréBten Teil durch die seitlichen 
dunklen Verstirkungsfelder verdeckt; erst ziemlich spat kommen die 
Augenflecken im hinteren, helleren Teil der Kopfkapsel zum Vorschein. 
Das ist stets erst dann der Fall, wenn das Kopfkapselwachstum beendet 
ist, also die Terminalspitzen in voller Lange vorhanden sind. An den 
reduzierten Kopfkapseln der Larven von Hrioptera, Ormosia, Molophilus 
und auch bei einigen Limnophila-Arten laiBt sich die Verlagerung jedoch 
von Anfang an gut verfolgen. Je weiter die Augenflecken hier riickwarts 
wandern, um so mehr spreizen auch die Stabe der Kopfkapsel hinten 
auseinander; beide Vorgange deuten gleicherweise auf die Entstehung 
der neuen Kopfkapsel hin. Haben die Augenflecken ihre endgiiltige 
neue Position erreicht (Abb. 79: 3), so dauert es selten linger als einen bis 
zwei Tage, oft auch weniger als einen Tag, bis sich die Larve hautet. Hine 
Larve von Limnophila nemoralis Meta. haiutete sich jedoch ausnahms- 
weise erst 7 Tage nach vollendeter Rickverlagerung der Augenflecken. 
An den frisch gehauteten Larven stehen die tiefschwarzen Augenflecken 
in auffalligem Kontrast zu der noch ganz hellen, unausgefarbten Kopf- 
kapsel (Abb. 79: 4). Jetzt sind sie auch bei den Limonia-Arten ohne 
weiteres zu erkennen (Abb. 77), bis sie in den bald dunkler werdenden 
Verstairkungsfeldern wieder verschwinden. 

Aus der Literatur sind mir nur 2 Hinweise auf diese Vorginge be- 
kannt geworden. In einer Arbeit tiber die Larven von 3 Ceratopogon- 
Arten bemerkt GmrcKE (1878) im Anschlu8 an die Schilderung der 
Kopfkapseln und Augenflecke: ,,Diese Augenflecke sind beweglich — 
d.h. der dunkle, durch die Kopfhaut scheinende Kérper, welcher hier 
den Augenfleck bildet, liegt bei der lebenden Larve, also im normalen 
Zustande, im vorderen Drittheil des Kopfes — doch besitze ich in Harz, 
und zwar hohl gebettete, gut erhaltene Objekte in ihrem natiirlichen 
Safte, bei welchen die Augenpunkte in das letzte Drittheil des Kopfes 
getreten sind‘. Uber die Bedeutung dieser Beobachtung duBert GERCKE 
sich nicht. 

CoNSTANTINEANU (1930) stellte bei anderen Ceratopogonidenlarven 
gleichfalls eine ,,Verschiebung der Augen in proximodistaler Richtung“ 
fest, untersuchte diese Erscheinung aber nicht weiter und brachte sie 
auch nicht mit der Larvenhéutung in Zusammenhang. 
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Die Verlagerung der Augenflecken wiederholt sich bei jeder Hautung. 
Das weitere Schicksal der Augenflecken waihrend der Verpuppung wird 
im Zusammenhang mit der Entwicklung der Imaginalaugen auf S. 291 
besprochen. 

Zunichst sei noch auf die Hautung der Larven eingegangen. Zwei 
Anzeichen, die auf eine bevorstehende Hautung hinweisen, wurden 
bereits genannt: das vollendete Langenwachstum der Kopfkapsel und 
namentlich das Riickwartswandern der Augenflecken. Eine Darment- 
leerung vor der Hautung konnte ich nicht in allen Fallen beobachten. 
Wiahrend die Larven von Ormosia und Molophilus einige Tage vor der 
Hautung keine Nahrung mehr zu sich nahmen, hauteten sich die Limo- 
nia-Larven mit gefiilltem Mitteldarm. Unmittelbar vor der Hautung 
(manchmal auch 1—2 Tage vorher) sind unter der hinten verbreiterten, 
alten Kopfkapsel die undeutlichen Umrisse der neuen Kopfkapsel sicht- 
bar. Die Tracheen erscheinen doppelwandig, da bereits die neuen 
Tracheen angelegt sind. An verschiedenen Kérperstellen beginnt die 
Cuticula sich abzuheben. Dann zieht die Larve die neugebildete Kopf- 
kapsel aus der alten heraus, ohne da letztere dabei zerspringt. In der 
Regel vielmehr bleibt die abgestreifte Kopfkapsel — auch bei dem 
massiven Pedicia-Typ, ebenso bei Limonia —in ihrer natitrlichen Form 
erhalten (vgl. Abb. 77); nur die Stabgeriiste vom Molophilus-Typ zer- 
fallen meist nach dem Abwerfen, weil ihnen dann die stiitzende Aus- 
fillung durch die Weichteile des Kopfes fehlt. Die Spalten bzw. Nahte 
der Limoniiden-Kopfkapseln kénnen also nicht als praformierte Bruch- 
stellen angesehen werden. 

Die in Hautung befindliche Larve liegt nun, etwas kontrahiert, in 
der alten Larvenhaut und kriecht auch in diesem Zustand umher, bis 
sie schlieBlich die neue Kopfkapsel tiber die alte schiebt, durch Druck 
die Haut dorsal unmittelbar iiber der alten Kopfkapsel zum ZerreiBen 
bringt und aus dieser Offnung herauskriecht. Sie streift dann die 
Exuvie durch peristaltische Bewegungen in wenigen Augenblicken ab, 
ohne stets eines Widerlagers zu bediirfen: wiederholt konnte ich frei im 
Wasser liegende oder mit dem Stigmenfeld an der Wasseroberflache 
aufgehangte Ormosia-Larven beobachten, die sich in dieser Situation 
ohne Schwierigkeit aus der alten Haut befreiten. Einen abweichenden 
Hautungsmodus beschreibt Derre (1916) von Frioptera flavescens 
Mrta.: die Larven durchstoBen die alte Haut am Hinterende und 
schliipfen hinten, statt vorn, heraus. — Die abgestreifte Exuvie ist meist 
stark zusammengestaucht. Die frisch gehauteten Larven sind bis auf 
die tiefschwarzen Augenflecken hell und durchsichtig. Bei Arten mit 
schwarz gezeichnetem Stigmenfeld ist die Randlappenfarbung nach der 
Hautung anfangs schwach grau und wird erst allmahlich dunkler. Eine 
Larve von Cheilotrichia cinerascens Mura. bendtigte nach der Hautung 


Beitrage zur Kenntnis der Larven der Limoniidae (Diptera) 287 


vom III. zum IV. Stadium 4 Stunden, bis Randlappen und Kopfkapsel 
annahernd ausgefaérbt waren. Die Larven von Ormosia haemorrhoidalis 
Zert. brauchten im IV. Stadium mehrere Tage zum Ausfarben. 

Bisweilen verlaufen die Hautungen abnorm. So fand ich wiederholt 
in den Zuchten ab ovo, aber auch bei Freilandfangen, Larven, welchen es 
nicht gelungen war, die neugebildete Kopfkapsel aus der alten zu 
befreien, so daB sie mit zwei ineinander geschachtelten Kopfkapseln 
umherkrochen. Obwohl diese Larven in ihren Bewegungen und ihrem 
sonstigen Verhalten dadurch kaum behindert wurden, gingen sie doch 
stets nach kiirzerer oder langerer Zeit ein, weil ihnen eine Nahrungs- 
aufnahme unméglich geworden war. 

Die Zahl der Stadien betrug bei simtlichen vom Hi ab geziichteten 
Larven, unabhangig von der Entwicklungsdauer, stets vier. Die Hau- 
tungen konnten auf Grund der oben genannten Hautungsanzeichen bei 
taglicher Kontrolle der Zuchten nicht tibersehen werden, und das ver- 
anderte Aussehen der frisch gehiuteten Larven und namentlich das 
Auffinden der Exuvie, zumindest der abgeworfenen Kopfkapsel, besta- 
tigten in jedem Falle die vollzogene Hautung; die Zahl von 4 Larven- 
stadien kann somit fiir die untersuchten Arten als absolut gesichert 
angesehen werden (vgl. Tabelle 2—4 und Abb. 76). 

Die wesentlichen Unterschiede zwischen den einzelnen Stadien wurden 
bereits im morphologischen Teil besprochen, so daf hier eine kurze Zu- 
sammenfassung unter Hinweis auf die Beschreibungen (8S. 247, 252, 257, 
261, 274) genigt. Auffallige Abweichungen zeigt nur das I. Stadium, 
wahrend sich die 3 folgenden Stadien im allgemeinen nur quantitativ 
unterscheiden (GréBe der Larven, KopfkapselmaBe, Zahl der Mandibel- 
und Hypopharynxzahne, Zahl der Doérnchenreihen an den Segmenten, 
Intensitét der Farbung usw.). Die Besonderheiten des I. Stadiums 
betreffen vor allem die Ausbildung der Kopfkapsel (z. B. Dorsalspange ; 
(Hi- ?) Zahn auf der Frons; Grundglied der Antennen verkiirzt) und des 
Stigmenfeldes (z. B. dorsaler Randlappen verkiirzt; Randsaumborsten 
stark verlingert; abweichender Stigmenbau; Stigmenfeldzeichnung 
schwach oder fehlend, statt dessen bisweilen in Borsten auslaufende 
Chitinplatten vorhanden, vgl. Abb. 80 und 81). Die Larven im I. Sta- 
dium sind heller, ihre Behaarung ist sparlicher, aber relativ langer als 
bei den folgenden Stadien. Bisweilen zeigen sich Abweichungen im 
Doérnchenbesatz der Kriechwiilste (S. 248) oder in der Zahl der Basalring- 
borsten am Stigmenfeld (S. 274). Davon abgesehen ist die Anordnung 
der Borsten, Ringe und Poren auf der Kopfkapsel sowie die Borsten- 
anordnung auf den Kérpersegmenten bei allen 4 Stadien im wesent- 
lichen iibereinstimmend. 

In diesem Zusammenhang sei noch die Fettkorperfarbung einiger 
Dicranomyia-Larven erwahnt. Die bei jungen Larven bis zum Beginn 
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Abb. 80 und 81. 


Stigmenfeld von Limonia (Limonia) tripunctata 
Abb. 80. IV. Stadium. Gleichmi®iger Randsaum von kurzen Borsten. Die 4 Flecken 
hellbraun. Stigmen gro8, mit schwarzem Mittelstiick 
Abb. 81. I. Stadium. Randsaum unvollstandig, Borsten verlaingert. Dorsale und ventrale 
Basalringborsten vollstiindig vorhanden. An Stelle der Flecken hellgelbe, schwach chitini- 
sierte Felder; die dorsalen Felder umgreifen die Stigmen und laufen in lange Borsten aus 
Stigmen klein, Mittelstiick hell 


Beitrige zur Kenntnis der Larven der Limoniidae (Diptera) 289 


des IIT. Stadiums stets weiBen Fettkérper nehmen gegen Ende des 
III. Stadiums allmahlich eine schmutzig-griine oder hell-orange Far- 
bung an, die erst im IV. Stadium ihre volle Intensitét erreicht. Bei 
einzelnen Larven konnte ich einen Farbumschlag von griin zu orange 
beobachten. Zugleich farben sich die Ganglien, namentlich das Ober- 
schlundganglion, orange (nie griin). Zusammenhange dieser Farbung 
mit der Ernahrung oder auch mit dem Geschlecht der Tiere lieBen sich 
nicht nachweisen. Der Fettkérper geht unverandert in die Imago 
tiber und verleiht deren dimnhautigem Abdomen einen rétlichen oder 
griinlichen Schimmer, der bereits Epwarps bei Dicranomyia chorea 
auffiel (EDwarpDs 1921, S. 200). 

Die absolute Dauer der Larvenstadien ist von der Dauer der Ge- 
samtentwicklung abhangig, jedoch zeigen die in Tabelle 6 zusammen- 
gestellten Daten, daB die bei langsamer wie auch bei rascher Gesamt- 
entwicklung von gleichen Stadien bendtigten Zeitriéume jeweils weit- 
gehend proportional sind. So werden die ersten 3 Stadien stets in relativ 
kurzer Zeit durchlaufen; dabei beansprucht das II. Stadium bis auf 
wenige Ausnahmen den geringsten Zeitraum, wihrend an zweiter Stelle 
hinsichtlich der Zeitdauer bei einigen Arten das I., bei anderen das 
III. Stadium folgt. Stets aber nimmt das IV. eS die langste Zeit 
in Anspruch, oft zieht es sich tiber Monate hin. 

3. Verpuppung und Puppenruhe. EHinige Tage vor ex Verpuppung 
stellen die Larven die Nahrungsaufnahme ein und entleeren allmahlich 
ihren Darmkanal. Die Darmentleerung verlauft gewohnlich in Etappen 
tiber 2—3 Tage hin und ist spatestens einen Tag vor der Verpuppung 
beendet. Die Thorakalsegmente schwellen etwas an, und durch die 
diinne Haut der Larven kann man die Entstehung der Bein- und Fliigel- - 
scheiden aus den Imaginalanlagen erkennen. Seitlich hinter der Kopf- 
kapsel werden im Prothorakalsegment die pupalen Prothorakalhérner 
sichtbar, welche die bei den Puppen funktionsfaihigen Vorderstigmen 
tragen. Uber den Bau und die Besonderheiten derselben berichtete 
Hinton 1951 und 1957. Viele Larven fertigen sich einen Kokon an, 
in dessen Schutz sie das Puppenstadium verbringen (s. 8. 311). 

Wahrend diese Vorgiinge erst kurz vor der Verpuppung zu beobach- 
ten sind, kann man verpuppungsreife Larven bereits viel friiher an 
einem untriiglichen Anzeichen erkennen. Im Prothorakalsegment dieser 
Larven (bei kontrahierten Larven zum Mesothorax hin verlagert) er- 
scheinen zwei zart rosa gefarbte, nebeneinander liegende, kleine Punkte 
oder Langsstriche, welche allmahlich gréBer und dunkler werden und 
schlieBlich als bohnenformige, dunkelrot bis schwarz gefarbte, paarige 
Gebilde hinter der Kopfkapsel liegen. Sie sind auch den alteren Beobach- 
- tern schon aufgefallen. So bemerkt BELING (1886, S. 192) bei der Beschrei- 
bung von Trichosticha (= Lipsothrix) icterica Kecur nach Schilderung 
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der Kopfkapselstabe ,,... und hinter diesen zwei kurze, breite, braun- 
liche, ganz nahe beisammenstehende Plattchen durchscheinend“. 
Zweitellos hatte BELING eine vor der Verpuppung stehende Larve unter- 
sucht, und die von ihm beobachteten Plittchen waren die dunkel pig- 
mentierten Imaginalanlagen der Komplexaugen (Abb. 79: 7). Wahrend 
bei den eucephalen Nematocerenlarven die Imaginalaugen im allgemeinen 
innerhalb der Larvenkopfkapsel entstehen, entwickeln sich die imaginalen 
Komplexaugen bei den Limoniidenlarven auBerhalb der Kopfkapsel im 
Prothorakalsegment dicht vor dem Oberschlundganglion!. Vermutlich 
verhalt es sich bei allen iibrigen hemicephalen Larven ebenso, jedoch 
erschwert die grobe, wenig durchsichtige Haut der Tipulidae und 
Cylindrotomidae die unmittelbare Beobachtung dieses Vorganges. Das 
mag auch der Grund dafiir sein, da8 BoDENHEIMER (1924) und SELLKE 
(1936) bei ihren Untersuchungen an Larven und Puppen der Gattung 
Tipula nichts von der Augenentwicklung bemerkten. Indessen ist 
bereits von einigen Arten aus anderen Nematocerenfamilien bekannt, 
daB die imaginalen Komplexaugen im Prothorax der Larve entstehen. 
So unterscheidet ZAVREL (1907) bei den Tendipedidae (Chironomidae) 
3 Larventypen, je nach der Entstehung der Augenanlagen in der Mitte 
der Kopfkapsel, am Hinterrande der Kopfkapsel oder im Prothorax. 
Auch bei den Larven der Itonididae (Cecidomyidae) liegen nach BRAUNS 
(1954) die Augenanlagen auBerhalb der Kopfkapsel; dasselbe konnte ich 
ferner bei Larven der Lycoriidae (Sciaridae) beobachten. Ob sich 
allerdings die Augenanlagen im Prothorax nicht nur entwickeln, sondern 
ob sie auch tatsaichlich dort entstehen, 148t sich nur durch histologische 
Untersuchung kliren. Es ist némlich denkbar — und dafiir sprechen 
einige meiner Beobachtungen an Limonia-Larven —, daB die Augen- 
anlagen urspriinglich im Kopfkapselbereich entstehen und dann erst 
nachtraglich, vielleicht durch stielartiges Auswachsen, in den Protho- 
rax zurickverlagert werden, wo sie sich weiter entwickeln und dann 
mit einsetzender Pigmentbildung auch auferlich sichtbar werden, bis 
sie schlieBlich kurz vor der Verpuppung wieder nach vorn zur Kopf- 
kapsel hin wandern. 

Findet man eine Limoniidenlarve mit pigmentierten Imaginalaugen- 
anlagen, so kann man mit Sicherheit 2 Aussagen machen: 1. Die Larve 


' Bei einer von DE MrEtseRE (1917, Fig. 25) ttbernommenen Abbildung der 
Kopfkapsel von Pedicia (Tricyphona) immaculata erklart WEBER (1933, Fig. 102) 
irrtiimlich die vorn in der Kopfkapsel gelegenen larvalen Augenflecke als ,,durch 
die Haut schimmerndes Imaginalauge‘‘. Die Abhandlung pr Mxturns gibt 
keinen AnlaB zu dieser Deutung, vielmehr betont DE Mutsern, daB bei den euce- 
phalen Larven von T'richocera, welche er zu den Tipulidae rechnet, die Imaginal- 
scheiben der Augen am hinteren Kopfrand liegen, und fiigt hinzu, ,,wo bei den 
Formen mit eingezogenem, reduzierten Kopf die Augenscheiben entspringen, ist 
noch nicht geniigend erforscht worden‘ (S. 271). 
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befindet sich im IV. Stadium, 2. die Larve wird sich in absehbarer Zeit 
verpuppen. Unter mehreren hundert wahrend ihrer Gesamtentwicklung 
laufend beobachteten Limoniidenlarven konnte ich keine einzige fest- 
stellen, bei der bereits im III. Stadium die Augenanlagen auBerlich 
sichtbar, d.h. pigmentiert gewesen waren. Die Pigmentierung trat 
stets erst einige Zeit nach der 3. Hautung, also im IV. Stadium auf 
(vgl. Tabelle 2—4 und Abb. 76). Bei 17 Larven von Limonia nubeculosa 
Mute. (Hiablage 29.9.56; vgl. auch Tabelle 2) vergingen von der 
3. Hautung bis zum ersten Erscheinen des Imaginalaugenpigmentes 
durchschnittlich 6 (minimal 3, maximal 10) Tage. Die Gesamtdauer des 
IV. Stadiums betrug bei diesen Larven 13 (11—19) Tage, so daB vom 
Sichtbarwerden der Augenanlagen bis zur Verpuppung 7 (4—10) Tage 
ben6étigt wurden. Bei langsamer Entwicklung sind die entsprechenden 
Zeitraume gréBer; so lebten Ormosia- und Molophilus-Larven 2—5, 
Limnophila-Larven sogar mehr als 12 Monate im IV. Stadium, ohne 
daB die Augenanlagen auBerlich sichtbar wurden (s. auch Tabelle 4). 
Andererseits lebten Molophilus-Larven, nachdem die Pigmentbildung 
in den Augenanlagen begonnen hatte, mehr als 2 Monate, ohne sich zu 
verpuppen. 

Wenn sich gegen Ende des IV. Stadiums die Larve zur Puppe um- 
bildet, beginnen die zu bohnenférmigen, dunklen Gebilden herange- 
wachsenen Augenanlagen, sich im Prothorakalsegment nach vorn in 
der Richtung auf die Kopfkapsel hin zu verschieben (Abb. 79: 6—9). 
Diese Verlagerung beansprucht mehrere Tage, bis die Augenanlagen 
schlieBlich mit ihrem Vorderabschnitt ventral unter dem Hinterrand 
der Kopfkapsel liegen. 

Gleichzeitig setzen sich die larvalen Augenflecken in Bewegung und 
wandern nach riickwarts auf die Komplexaugen zu, ohne diese jedoch 
ganz zu erreichen. Durch die zunehmende Aufwélbung des pupalen 
Prothorax wird der anfangs vorn liegende Kopf der Puppe innerhalb 
der Larvenhaut mehr nach der Ventralseite hin gedrangt, so da die bei 
der Larve noch vor den Komplexaugen befindlichen Augenflecken bei der 
Puppe unterhalb der Komplexaugen liegen (Abb. 79: 9—I10). Die 
larvale Kopfkapsel macht diese Kippung passiv mit und nimmt kurz 
vor der Verpuppung der Larve eine schrag abwarts gerichtete Stellung ein. 

An der frisch geschliipften Puppe findet man die larvalen Augen- 
flecken als schwarze Punkte in Hohe des dorsalen Randes der Taster- 
scheiden in deutlichem Abstand von den Komplexaugen (Abb. 79: 10). 
Allmablich verringert sich jedoch dieser Abstand, indem die Komplex- 
augen an Umfang zunehmen, bis die Augenflecken schlieBlich unter dem 
Ventralrand der Komplexaugen verschwinden (Abb. 79: 10—12). An 
_ den gewohnlich tief schwarz gefirbten Komplexaugen der Imagines ist 
duBerlich keine Spur mehr von den larvalen Stemmata zu bemerken. 

19% 
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Die Ubernahme der larvalen Augenflecken in die Imago war fiir die 
Limoniidae bisher nicht bekannt, wohl aber fiir verschiedene andere 
Orthorrhaphenfamilien: Bibionidae, Lycoriidae (Sciaridae), Psychodi- 
dae, Dixidae, Culicidae, Tendipedidae (Chironomidae), Melusinidae 
(Simuliidae), Stratiomyidae, Tabanidae, Rhagionidae (ZavREL 1907; 
ConsTANTINEANU 1930; HenpEL 1936). Ich konnte ferner die larvalen 
Augenflecken an Puppen der Trichoceridae beobachten. Bei verschie- 
denen der eben genannten Familien sind die larvalen Augenflecken auch 
an den Imagines noch deutlich zu erkennen; sie liegen dann stets ventral 
von den Komplexaugen, gewéhnlich etwas in die Tiefe verlagert. Ob sie 
bei der Imago noch funktionsfahig sind, ist nicht bekannt. 

Zar Verpuppung der Limoniidenlarven sei noch bemerkt, daB sich 
die Puppenhautung in ihrem Ablauf nicht von einer Larvenhaéutung 
unterscheidet. Der Schliipfri8 der Larvenhaut liegt gleichfalls dorsal, 
unmittelbar hinter der Kopfkapsel (Abb. 79: 20); er wird durch den 
Druck des gewélbten Prothorax der Puppe erzeugt. Die Hautung geht 
relativ rasch vor sich. Eine Puppe von Ormosia haemorrhoidalis ZETT. 
bendtigte zum Schliipfen 4 Minuten wobei sie wiederholt Ruhepausen ein- 
schaltete. Die pilzbewohnenden Larven von Limonia quadrimaculata L. 
suchten zur Verpuppung meistens den in die Zuchtschalen geschichteten 
Sand auf, aber einzelne Larven verpuppten sich auch im Pilz (T'rametes 
gibbosa Prrs.). Hinton (1950) berichtet von Lipsothrix remota WALK. : 
“Larvae kept under water would occasionally pupate.‘‘ Die meisten 
der im Wasser lebenden Larven gehen jedoch zur Verpuppung an 
trockenere Stellen am Ufer oder zwischen Wasserpflanzen. Holzbe- 
wohner, wie die Larven von Austrolimnophila ochracea Muta., Limonia 
dumetorum Muia., L. inusta Mete. und L. uniseriata ScHIN., verpuppten 
sich meistens im Holz, bisweilen aber auch frei auf dem Zellstoff am 
Boden der Zuchtschalen. Auch bei anderen kokonbauenden Limonia- 
Arten, wie Limonia nubeculosa Muic., L. modesta MEta. und L. tripunc- 
tata Fasr., wurden wiederholt einzelne Larven beobachtet, welche 
keinen Kokon anfertigten, sondern sich frei auf dem Zellstoff ver- 
puppten, wobei in den meisten Fallen die Imago ohne Schwierigkeiten 
zum Schlipfen kam. 

Kine bemerkenswerte Besonderheit berichtet Mrk (1894) von der 
Puppe der hygropetrischen, d. h. an tiberrieselten Felswainden lebenden 
Art Dactylolabis denticulata Burar. Die Puppe ,,steckt mit ihrem 
hinteren Theile in der abgestreiften Larvenhaut wie in einem Strumpfe. 
.. Die Larvenhaut .. ist an dem Felsen mit ihrer Unterseite angeklebt, 
wodurch die Nymphe einen Halt bekommt. .. Sie hangt stets kopf- 
abwarts an trockenen Stellen des Felsens und kann leicht aus ihrem 
Larvenkécher herausgezogen werden‘ (S. 266—267). Eine ahnliche 
Fixierung der Puppe mittels der an der Unterlage haftenden Larvenhaut 
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ist unter den Tipuliformia sonst nur von der Gattung Cylindrotoma 
bekannt (PEuS 1952). Die gleichfalls hygropetrischen Larven von 
Limonia trinotata Mxte. verpuppen sich im Gegensatz zu Dactylolabis 
mitten in den wasseriiberspiilten Stellen der Felswinde; sie verankern 
sich durch ein lockeres Gespinst, in welchem sich die Puppe frei bewegen 
kann (THIENEMANN 1910). Bei den meisten kokonbauenden Arten liegt 
die abgestreifte Larvenhaut zusammengedriickt im geschlossenen 
Hinterende des Kokons (bei Limonia-Arten aber oft auch auBerhalb des 


Abb. 82. Puppenhiille und Kokon von Limonia (Metalimnobia) quadrimaculata L. 
Die in Pilzen lebenden Larven gehen gew6hnlich vor der Verpuppung in den Boden, wo 
sie einen mit Erdpartikeln verklebten Kokon anfertigen. Im Bild ragt die Puppenhiille 
aus dem Kokon, der dunkle Fleck hinter der Kopfscheide ist das rechte Prothorakalhorn. 

Vergr. ca. 3fach 


Kokons), wahrend vorn aus der Kokonoffnung die Atemhorner der 
Puppe ragen. 

Viele Limoniidenpuppen haben ein weichhautiges Abdomen und 
sind sehr beweglich; sie konnen den Hinterleib lebhaft kriimmen und 
drehen und sich auch rollend oder kriechend fortbewegen, ja sogar 
an glatten Glaswinden hochkriechen. Vor dem Schliipfen der Imago 
arbeiten sich die frei unter der Laubstreu oder im Schlamm legenden 
Puppen zur Oberfliche des Substrates hindurch, wahrend die in Gehau- 
sen oder Kokons befindlichen Puppen sich mit dem Thorax aus der 
Kokonéffnung schieben. Dabei wird der aus der Kokonéffnung ragende 
Vorderteil der Puppenhiille wihrend des Schliipfens der Imago vielfach 
rechtwinklig nach oben abgeknickt und erstarrt dann oft in dieser 
charakteristischen Stellung (Abb. 82). Das Schliipfen der Imagines 
erfolgte in meinen Zuchten tiberwiegend nachts, bei gewissen Arten, 
wie Ormosia haemorrhoidalis Zerr., jedoch auch oft am Tage. Nicht 
selten waren Storungen beim Schliipfen zu beobachten. In den meisten 
dieser Falle konnten die Imagines ihre langen, diinnen Beine nicht aus 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 19a 
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den Pedotheken ziehen; seltener blieben die Fligel in den Fligelscheiden 
stecken. 

Die Dauer der Puppenruhe schwankte in meinen Zuchten nur 
innerhalb relativ enger Grenzen und wies bei langsamer wie auch bei 
rascher Gesamtentwicklung kaum Unterschiede auf. Livy (1920) 
allerdings schreibt (unter Einbeziehung der Tipulidae): ‘“Le moment de 
la nymphose varie; sa durée est de trois jours 4 six semaines; elle est 
considérablement influencée par la température ambiante”’ (S. 212). 
Viel geringer ist der Spielraum der Puppenruhezeiten, welche ALEXAN- 
DER (1920) fiir 24 Limoniidenarten auf Grund von Literaturangaben und 
eigenen Untersuchungen zusammenstellt. Die Werte liegen zwischen 
4 und 14 Tagen, wobei ALEXANDER aber die Angaben von mehr als 
9 Tagen als nicht geniigend gesichert und vermutlich zu hoch bezeichnet. 
In meinen Zuchten stellte ich als durchschnittliche Dauer des Puppen- 
stadiums 6—7 Tage fest. Die kiirzeste Puppenruhe hatte ein Mannchen 
von Cheilotrichia cinerascens Mric. mit nur 4Tagen, die langste ein 
Mannchen von Limonia macrostigma ScuumM. mit 9 Tagen. Hinsichtlich 
der Puppenruhedauer zeigten Mannchen und Weibchen keine wesent- 
lichen Unterschiede. Die exakte Ermittlung der Puppenruhezeit war 
im allgemeinen nur bei den aus Eiern aufgezogenen Larven oder den in 
Einzelschalen mit Brennesselpulver gehaltenen Freilandlarven méglich, 
welche taglich kontrolliert wurden. Einige Ergebnisse aus diesen Zuchten 
sind in Tabelle 6 zusammengestellt, weitere Daten sind aus den Tabellen 2 
bis 4 zu entnehmen. Bei den im Freiland gesammelten und im Substrat 
vom Fundort gehaltenen Larven war es vom Zufall abhangig, ob eine 
verpuppungsreife Larve bemerkt wurde und isoliert weiterbeobachtet 
werden konnte. Auf diese Weise wurden fiir 4 Arten die folgenden 


Puppenruhezeiten festgestellt: 
eeieecer” is pba 


Pedicia straminea Meta... . .... . September 1956 8 (1 9) 
Ormosia haemorrhoidalis ZevT. . . . . . September 1956 7 (13, 4 29) 
fy (Wa 
Molophilus flavus GorraH.. . .... . Februar 1957 6 if S . 
Molophilus serpentiger pw. ..... . Februar 1957 5 (454, 4 29) 
6 (5 33) 
7 (19) 


4. Generationsfolge. Uber Lebenszyklus und Generationsfolge der 
einzelnen Limoniidenarten ist wenig bekannt. ALEXANDER (1920, S.7 15) 
weist darauf hin, das eine Anzahl der kleinen Ormosia-, Erioptera- und 
Rhaphidolabis-Arten sowie Arten anderer Gattungen vermutlich 2 Gene- 
rationen im Jahre haben, da man die Imagines sowohl im Friihjahr als 
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auch im Herbst antreffen kann. Mit 2 Generationen ist nach Livy 
(1920, S. 220) auch bei Limnophila fuscipennis Mura. und nach Ussine 
(1929, S. 83) bei Limonia (Dicranomyia) didyma Mexia. zu rechnen. 
Wenn allerdings Livy an anderer Stelle (S. 215) schreibt, “‘il est vrai- 
semblable que Limnophila discicollis présente plusieurs générations et 
que sa larve se rencontre pendant toute l’année, car je l’ai trouvée a 
différents stades de développement d’aofit 4 mai‘, so muB auf die 
Bemerkung von ALEXANDER hingewiesen werden (S. 715), “it often 
appears that there are two broods, when in reality there may be two 
developing generations, each passing the winter as larvae, but one 
attaining its growth much more slowly in the spring and summer and 
not maturing until late summer’’. Wie das Beispiel von Limonia tri- 
punctata (Tabelle 3) zeigt, konnen bei Arten mit langsamer Entwicklung 
aus demselben Gelege stammende Larven unter gleichen Umwelt- 
bedingungen auSerordentlich verschiedene Schliipf- und Entwicklungs- 
zeiten aufweisen, so daB bei diesen Arten weder ein gleichzeitiges Auf- 
treten verschieden alter Larven (vgl. z.B. am Tag ,,80° in Tabelle 3) 
noch eine tiber Monate ausgedehnte Flugzeit zu dem Schlu8 auf mehrere 
Generationen im Jahre berechtigt. 

Anders verhalt es sich bei Arten, fiir die eine rasche Entwicklung 
nachgewiesen ist (vgl. Tabelle 5—6). Hier zwingt die kurze Genera- 
tionsdauer (worunter ich hier die Zeitspanne zwischen Hiablage und 
Schlipfen der Imagines verstehe) im Verein mit langer Flugzeit zu der 
Annahme, da zwei oder mehr Generationen im Jahr auftreten. Auf 
Grund meiner Zuchtergebnisse trifft dies zu fiir: Limonia nubeculosa 
Metc. [Generationsdauer 35—45 Tage; Flugzeit (nach Cor) 9 Monate: 
Februar bis November] ; Limonia macrostigma Scuumm. (50—100 Tage ; 
6 Monate: Mai bis Oktober); Limonia modesta Meta. (Herbstgeneration 
45—60 Tage; 6 Monate: Mai bis Oktober); Cheilotrichia cinerascens 
Mere. (45—60 Tage; 6 Monate: Mai bis Oktober). Fiir eine dieser Arten 
konnte das Auftreten mehrerer Generationen unmittelbar bewiesen 
werden: Limonia macrostigma wurde zwischen Oktober 1956 und Marz 
1957 bei Zimmertemperatur und optimaler Feuchtigkeit bis zur 3. Gene- 
ration geztichtet. 

Die Arten mit langsamer Entwicklung dirften im allgemeinen eine 
Generation im Jahr haben. DaB Ormosia haemorrhoidalis und O. varia 
Arten mit einjihriger Entwicklung sind, wurde schon auf 8S. 275—276 
erértert. Bei Limonia tripunctata bleibt offen, ob auf die Wintergenera- 
tion mit langsamer Entwicklung eine kurzlebige Sommergeneration 
folgt; die kurze Flugzeit (Mai bis Juli) spricht dagegen. 

Mindestens zweijahrige Entwicklung hat vermutlich eine schlamm- 
bewohnende Limnophila-Art, deren Larven bis zu 18 Monaten in den 
Zuchtschalen lebten, ohne sich zu verpuppen. Die Art konnte daher 


Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 19b 
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noch nicht sicher bestimmt werden, sie steht L. ferruginea Mzic. nahe 
(vgl. S. 226). Bei den im Abstand von 2—6 Wochen durchgefihrten 


Tabelle 2. Larvenentwicklung von Limonia nubeculosa Mute 
(Hiablage 29. 9. 56; Tag 1 = 6. 10. 56.) 


Larven 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
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Erliuterungen zu den Tabellen 2—4. 0 Larve im Ki; I, IT usw. Schliipfen der 
Hilarven (I. Stadium), Haiutung zum IT. usw. Stadium; (1), (IL) usw. das betreffen- 
de Stadium schliipfte bzw. hautete sich bereits vor dem Kontrolltag; -+ Riick- 
wanderung der Augenflecken; © Pigment der Imaginalaugenanlagen noch nicht 
sichtbar; ee Pigment der Imaginalaugenanlagen sichtbar; P Puppe; — nicht 
beobachtet. Die Verschiebung der Augenflecken ist in Tabelle 2 und 3 nicht ein- 
getragen, weil dieser Vorgang bei den Limonia-Arten nur schwer zu erkennen ist. 


fol 
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24. 10. 56.) 


Tabelle 3. Larvenentwicklung von Limonia tripunctata Fase. 
(Hiablage 20.—22. 7.56; Tag 1 
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Tabelle 3 (Fortsetzung) 


Larven 
Tage 
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Tabelle 3 (Fortsetzung) 


Tage Larven 

114 7 ee eo 

115 = 2 oo eo A 
116 O a8 ee eo © 
117 © 2 ee ee @ 
118 © zP ee ee © 
119 © 22 ee ee O 
120 (@; 23 ee ee © 
121 O ee ee eo © 
122 O Pa eo ee tot 
123 tot tot eo eo 

124 eo ee 

125 ee eo 

126 eo eo 

127 eo Or 

128 eo ee 

129 P ee 

130 P ee 

131 P tot 

132 iP 

133 Pp 

134 Pp 

135 2 

136 9 


Erlauterungen s. Tabelle 2. 


Kontrollen zeigten sich die Larven lebhaft und hatten stets einen 
gefiillten Darmkanal, so daf keine Diapause festzustellen war. — 
Kine weitere Limoniide, fiir welche zweijaihrige Entwicklung angenom- 
men wird, ist Hlephantomyia edwardsi LackscH. (BANGERTER 1934), 
deren Larven in morschem Holz leben. 

Die iiberwiegende Mehrzahl der Limoniiden iiberwintert als Larve, 
wie zahlreiche Freilandfunde wahrend der Wintermonate bewiesen. 
Auf Grund der Eizuchten ist jedoch fiir Limonia tripunctata Fasr., 
L. trivittata Scuumm. und L. frontalis Sranc. die Uberwinterung im Ei 
anzunehmen, da aus den im geheizten Raum stehenden Gelegen trotz 
der Warmeeinwirkung erst spat im Winter die Larven zu schliipfen 
begannen. Dasselbe gilt fiir die im Spatherbst abgelegten Hier von 
Limonia modesta MEIc. 

II, Atmung 

Die Limoniidenlarven sind, auch wenn sie im Wasser leben, zur 
Atmung in der Regel auf den Luftsauerstoff angewiesen, welchen sie 
lediglich durch die Hinterstigmen aufnehmen. Dem Endsegment der 
Larven kommt somit bei der Atmung eine besondere Bedeutung zu, und 
unter diesem Gesichtspunkt muf auch die Vielfalt der Stigmenfeld- 
formen betrachtet werden, welche bei den Limoniidenlarven anzutreffen 
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Tabelle 4. Larvenentwicklung von Ormosia (Rhypholophus) haemorrhoidalis ZEIT. 
(Hiablage 10. 9.57; Tag 1 = 20. 9. 57.) 
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Tabelle 4. (Fortsetzung) 
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ist. Wahrend bei den in der Laubstreu, im Holz oder in Pilzen lebenden 
Larven im allgemeinen die Randlappen reduziert oder nur maBig lang 
sind, findet man bei den Schlamm- und Wasserbewohnern oft ver- 
groBerte Randlappen und als besonders charakteristisches Merkmal 
bisweilen enorm verlangerte Randsaumhaare. Ausnahmen kommen bei 
beiden Gruppen vor; so haben die pilzbewohnenden Ula-Larven recht 
lange Randlappen mit breitem Haarsaum, wahrend den im Wasser 
lebenden Arten der Gattung Limonia Randlappen und ein langerer 
Haarsaum fehlen. Es ist bemerkenswert, da8 die meisten dieser aqua- 
tischen Limonia-Arten der Fauna hygropetrica angehoren, d.h. sie 
leben an Felsen oder Steilwainden, welche von einer nur wenige Milli- 
meter hohen Wasserschicht iiberrieselt werden, so da8 die Larven 
jederzeit durch Anheben des Endsegmentes mit der atmospharischen 
Luft in Beriihrung kommen kénnen. 
‘ Fir die in tieferem Wasser lebenden Larven ist es schwieriger, an die 
freie Luft zu gelangen. Unter Wasser halten sie ihr Stigmenfeld gewohn- 
lich geschlossen, indem sie die Randlappen tiber den Stigmen zusammen- 
legen. Wenn eine untergetauchte Larve Luft holen will, kriecht sie im 
Schlamm, auf Steinen oder zwischen Wasserpflanzen nach oben und 
reckt ihr Hinterende an die Wasseroberflache, wobei sich das Stigmen- 
feld 6ffnet. Das Offnen des Stigmenfeldes erfolgt durch aktives Spreizen 
der Randlappen, unterstiitzt durch die Wirkung der Oberflachen- 
spannung, welche die Randlappen mit den Saumhaaren auseinander- 
zieht. So kommt das Stigmenfeld, welches durch das Sekret der peri- 
stigmatischen Driisen unbenetzbar gemacht ist, in unmittelbare Ver- 
bindung mit der atmospharischen Luft. Die Larve hangt dann mit ihren 
strahlenférmig nach allen Seiten ausgebreiteten Randlappenhaaren an 
der Wasseroberflache, ohne jedoch hilflos in dieser Lage verharren zu 
miissen. Sie kann sich wieder von der Wasseroberflaiche ablosen, indem 
sie ihren Vorderk6rper aufwarts kriimmt, bis er neben dem Stigmenfeld 
auftaucht. Dann driickt die Larve unter fortgesetzter Krimmung mit 
ihren Vordersegmenten das Stigmenfeld immer tiefer in das Wasser, bis 
schlieBlich auch die Randsaumhaare véllig im Wasser eintauchen und 
die Larve zu Boden sinkt (Abb. 83). Bisweilen bringt die Larve die an 
der Oberflache ausgebreiteten Randsaumhaare auch dadurch unter 
Wasser, daB sie mit ihrem Vorderteil kreisformig tiber den vom End- 
segment ausstrahlenden Haarfacher hinwegstreicht und denselben so 
mit einer diinnen Wasserschicht tiberzieht. Die Ablésbewegungen 
fiihren oft erst nach mehreren vergeblichen Versuchen zum Erfolg; 
manche Larven hangen aber auch tagelang an der Wasseroberflache, 
ohne sich abzulésen. Gewohnlich bleibt zwischen den Randlappen der 
herabsinkenden Larven eine kleine Luftblase hangen, welche als Atem- 
vorrat mit in die Tiefe genommen wird. 
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Tabelle 6. Daten zur Postembryonal- 


Schlipfen : 
der Hilarven I. Stadium 


Limonia tripunctata Fase. 20.—24. 7.56 |21.10.—20. 12. 56 Us oe 


Art Hiablage 


5.—6. 10. 56 20: 
5 (5—7) 
Limonia nubeculosa Mrtc. nee Cae: eee See eee eee 
20.—21. 9. 57 * 120s 
5 (4—7) 
3.—4. 10. 56 12. 10. 56 19: 
Limonia macrostigma 7 (6—8) 
GR 28. 11.3. 12.56 | 7.—12. 12. 56 10: 
8 (6—12) 
a 15.—22. 8. 56 25.—30. 8. 56 26: 
‘Lammonaa iodesta. NUBIG. cence ores nsec Lae eee genes eee eee ae 11 (8—17) | 
24. 9. 56 27. 11.—20. 12. 56 2: 
8;8 
Li : talis S 16. 10. 56 19. 12. 56 bis 2's 
imonia frontalis STAEG. 31. 1.57 15: 10 
Cheilotrichia cinerascens 6.—7. 9. 56 15. 9. 56 8: 
Meta. 5 (5—6) 
26.— 27. 9. 56 6.—7. 10. 56 8: 
Ormosia haemorrhoidalis |—————_____]_ —____ — | | 13 (10—16) | 
ZETT., 10. 9. 57 20.—21. 9. 57 16: 
16 (12—20) 
Molophilus spec. 19.—20. 8. 56 2.—3. 9. 56 5: 
25 (24—27) 


In den Spalten fiir die einzelnen Entwicklungsstadien steht jeweils in der 
oberen Zeile die Zahl der untersuchten Larven, in der unteren die Dauer des be- 
treffenden Stadiums in Tagen (Durchschnittsdauer vor, Minimal- und Maximal- 
dauer in der Klammer). Beispiel: 21: 15 (9—28) = 21 Larven durchliefen das 


In diesem Zusammenhang sei noch eine weitere merkwirdige .Er- 
scheinung erwahnt, welche bei vielen Larven der Pediciinae und Hexa- 
tominae, in geringerem Umfang auch bei Larven der Eriopterinae zu 
beobachten ist, nimlich das kugelf6rmige Anschwellen einer dehnbaren 
Zone zwischen dem letzten und vorletzten Segment. Dieses Aufblahen 
geht in Sekundenschnelle vor sich und ist besonders bei kriechenden 
Larven oft zu beobachten; man kann es auch durch Berihrungsreize 
auslésen. Wenn WESENBERG-LUND (1943, S. 389) schreibt, es handele 
sich dabei um eine ,,bruchartige Ausstiilpung“ der Eingeweide, so kann 
ich dies nicht bestatigen, Vielmehr entsteht die erwihnte Auftreibung 
durch Einpressen von Koérperfliissigkeit, und die inneren Organe werden 
héchstens durch die mit dem Anschwellen verbundene Kontraktion in 
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entwicklung von 8 Limoniiden-Arten 


Puppenruhe ie iia 


| embryonal- 


Il. Stadium | III. 


Stadium | IV. Stadium 


entwicklung 


IRS ae, 4; 
13 | asa 79 (58—91) 


lig; ll: 

deco) eee 7 (6—7) | 34 (830—39) 
8: 15: 

fea. fees 6 (6—7) | 33 (31—36) 
16%: 10: 

6 (4—7) 46 (48—48) 
9; 5: 

11 (5—17) 75 (52—93) 
26: L5is 
poe) ye olay | 14 (1-16 (6—7) | 6 G—6) | ae ot) 
2% — 

4;5 


1: . 

i aw 

1a 7 e10 a2 ee 
/15.(6 24) | 21825 = 


10 cua 21 rie 248) ze ri | 
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19; 23; 24 41; 41; 42 ee 100 


betreffende Stadium in durchschnittlich 15, mindestens 9, héchstens 28 Tagen. 
a Herbstzuchten; 6 Winterzuchten. Bei drei und weniger kontrollierten Larven 
sind keine Durchschnittswerte angegeben. Die Daten dieser Tabelle entstammen 
zum Teil anderen Zuchten als diejenigen der Tabellen 2—5. 


Mitleidenschaft gezogen. Die Bedeutung dieser Erscheinung ist wohl 
darin zu suchen, daB den im Schlamm kriechenden Larven das ange- 
schwollene Segment als Widerlager dient. 

Eine besondere Form der Sauerstoffaufnahme scheint bei den 
Larven von Erioptera flavescens Ma. vorzuliegen, welche im Boden- 
schlamm von Gewassern leben. Ihre Stigmen laufen in spitze Dornen 
aus, mit denen die Larven nach der Annahme von DETTE (1916) die 
Wurzeln von Wasserpflanzen anstechen, um aus den GefaBrdhren 
Sauerstoff zu entnehmen. Diese Vermutung konnte bisher noch nicht 
durch unmittelbare Beobachtung bestatigt werden. 

Neben der normalen Tracheenatmung besitzen verschiedene Limoni- 
idenlarven die Fahigkeit zur Hautatmung, welche bei der apneustischen 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 20 
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Gattung Antocha zur ausschlieBlichen Form der Atmung wird. DaB 
Ormosia haemorrhoidalis Zur. langere Zeit unter vélligem Luftabschluf 
leben kann, zeigte ein Versuch, welchen ich mit 20 Larven dieser Art 
durchfiihrte. Die Larven wurden einzeln oder zu mehreren in Glas- 
rohrchen gesetzt, welche mit abgekochtem Wasser gefillt waren und 
umgekehrt in gréBeren, gleichfalls mit abgekochtem Wasser gefiillten 
und durch Kork verschlossenen Rohrchen standen. Die Larven blieben 
durchschnittlich 12 Stunden am Leben; gemeinsam gehaltene Larven 
gingen schneller ein als isolierte. Die letzte Larve wurde nach 51 Stun- 
den aus dem Rohrchen genommen; sie war anfangs regungslos, lebte aber 
nach einigen Stunden wieder auf. Versuche zur Hautatmung stellte Hin- 
TON (1950) mit Limoni- 
iden-Larven an. Er be- 
nutzte dazu wasserge- 
fiillte GefaBe, durch wel- 
che ein standiger Luft- 
strom geleitet wurde. 
Die Larven wurden 
in wassergefiillten Réhr- 


einer mit ihren ausgebreiteten Randlappenhaaren an e : 
der Wasseroberfliche aufgehingten Limnophila-Larve chen derart in diese 


GefiBe eingesetzt, daB 
sie weder mit der durchgeleiteten noch mit der freien Luft, sondern 
lediglich mit dem sauerstoffreichen Wasser in Beriihrung kommen 
konnten. Larven von Pedicia rivosa L. lebten unter diesen Bedin- 
gungen keine 48 Stunden, aber Larven von FHrioptera lutea Me. und 
Erioptera stictica Ma. blieben langer als 2 Wochen am Leben; ‘‘in Erio- 
ptera death seemed to be caused by starvation rather than by lack of 
oxygen (S. 203). Da die Hrioptera-Larven mikroskopisch feine Be- 
haarung besitzen, nimmt HINTON an, es handele sich hier um Plastron- 
Atmung, wie sie bisher bei Dipterenlarven noch nicht bekannt war. 
Nach WicGLEswortH (1953) ist unter ,,Plastron‘‘ eine auBerst dine, 
von hydrofugen Haaren festgehaltene Luftschicht zu verstehen, welche 
durch Wasser nicht verdrangt werden kann und den Gasaustausch ver- 
mittelt. “Functionally it resembles a tracheal gill more nearly than an 
air store” (S. 245). 

Den Analloben der Limoniiden-Larven wird vielfach die Funktion 
von Tracheenkiemen zugeschrieben. Diese Deutung trifft zweifellos zu 
bei den Larven der Pediciinae und Hexatominae mit ihren oft langen, 
reichlich mit Tracheen versorgten und gut durchbluteten Analloben. 
Die Larven ziehen ihre Analloben an der freien Luft gewohnlich ein, 
strecken dieselben aber unter Wasser vollstindig aus. Wie Ktuneur 
(1950) mitteilt, konnte durch elektive Silbernitratfarbung bei zahl- 
reichen Nematocerenlarven, darunter auch bei Limoniidenlarven, nach- 


See 


= ee 
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gewiesen werden, daB die Epidermis der Analloben reduzierende Stoffe 
enthalt. ,,Aus den reduzierenden Higenschaften der Epidermiszellen 
kann geschlossen werden, da8 an diesen Stellen die Aufnahme von Sauer- 
stoff méglich ist“ (S. 228). Die von mir untersuchten Eriopterinenlarven 
hatten statt 4 durchwegs nur 2 Analloben, welche an der Basis nur 
schwach, an der Spitze fast gar nicht durchblutet sind und nur spiirlich 
mit Tracheen versorgt sind. Ahnliches gilt fiir die rudimentiren, stumpf 
wulstigen, kaum retraktilen Analloben der Limonia-Larven, welche beim 
Kriechen als eine Art Nachschieber dienen. Die Analloben dieser Arten 
diirften kaum Bedeutung fiir die Atmung haben, sie sind aber vielleicht 
zur Osmoregulation befahigt, wie es bereits fiir die Analpapillen von 
Culiciden- und Tendipedidenlarven bekannt ist, welche aktiv NaCl 
aufnehmen kénnen (WIGGLESWORTH 1953, S. 342). 


ITI. Ernihrung 


Die meisten Pediciinen-Larven und viele Hexatominen-Larven leben 
rauberisch. Es sind sehr bewegliche, gewandte, rasche Tiere, die 
mit kraftigen, scharfen Mandibeln ausgeriistet sind. Ihre Beute besteht 
nicht selten in Larven verwandter Arten. So verzehrten Larven von 
Pedicia straminea Meta. die kleinen Molophilus-Larven, welche ich 
ihnen vorlegte, und im Darm von Limnophila-Larven fand ich gleichfalls 
Molophilus-Kopfkapseln. Bemerkenswert ist, daB die Limnophila- 
Larven auch groéBere Beutetiere als Ganzes verschlingen kénnen, wobei 
sich die Stabgeritiste ihrer reduzierten Kopfkapseln erheblich ausdehnen 
kénnen, ahnlich dem Auseinanderweichen der Schadelknochen beim 
Schlingakt der Schlangen. Ich konnte eine 10 mm lange Larve der auf 
8. 229 erwahnten Limnophila-Art, deren Aufzucht bisher noch nicht 
gelang, dabei beobachten, wie sie einen 15mm langen Oligochaeten 
verschlang, welcher nur wenig schmaler war als die Larve selbst. Als 
ich die Larve entdeckte, hatte sie bereits den Vorderteil des Wurmes in 
ihren Oesophagus beférdert. Sie hatte ihre Kopfkapsel tief in den Meso- 
thorax zuriickgezogen, und der vom halb eingestiilpten Prothorakal- 
segment gebildete Trichter diente mit zum Festhalten der Beute. Ab 
und zu schwenkten die spitzen Mandibeln nach vorn, um den Wurm, 
dessen freies Ende sich hin und her wand, ein Stiick tiefer in den Darm 
zu befoérdern. Nach etwa einer Viertelstunde hatte die Larve den Wurm 
za einem Drittel verzehrt, wiirgte ihn dann aber innerhalb weniger 
Sekunden wieder hervor, wobei sich zeigte, daB das verschlungene Stiick 
so gut wie unverletzt geblieben war und sich noch schwach bewegte. 

Den Pediciinen mit ihren massiven Kopfkapseln ist ein Verschlingen 
groRerer Tiere nicht méglich, so daf sie ihre Beute zerfleischen, ehe sie 
. dieselbe verzehren; kleinere Tiere fressen sie als Ganzes. Im Darm von 
Pedicia immaculata Muic. fanden Crisp und Liuoyp (1954) Milben und 

20* 
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Oligochaeten. Die Larven von Dicranota bimaculata ScHumM. und 
Pedicia rivosa L. ernahren sich von Insektenlarven und Oligochaeten, 
im Darm und Kot von Limnophila-Larven sah ich mehrfach Kopf- 
kapseln von Tendipediden- und Lycoriiden-Larven. Oxydiscus senilis Hau. 
bevorzugt nach Crisp und Luoyp Thekamoben als Nahrung. Auf den 
Seihapparat von Detritusfressern wurde schon auf S. 238 hingewiesen. 

Die pilz- und holzbewohnenden Larven ernahren sich von dem 
Substrat, in welchem sie leben (zu den Pilzbewohnern vgl. LINDNER 
1958 a). ; 

Die Mehrzahl der Limoniinen- und Eriopterinen-Larven ist phytosa- 
prophag und gewinnt dadurch Bedeutung fiir die Streuzersetzung und 
Bodenbildung. Um eine Vorstellung zu gewinnen, ob und in welchem 
Umfang auch frische Laubstreu angegriffen wird und welche Laubarten 
als Nahrung bevorzugt werden, wurden im Herbst 1956 mit insgesamt 
200 Larven von Limonia nubeculosa Mric., L. macrostigma SCHUMM., 
Ormosia haemorrhoidalis Zutr. und Molophilus spec. Futterversuche 
durchgefiihrt. Ende Oktober wurde frisch gefallenes oder vom Baum 
geptliicktes Laub von 12 Holzarten (s. unten bei Punkt 2) gesammelt, 
3—4 Tage in Leitungswasser eingeweicht und dann in die Versuchs- 
schalen (Petrischalen, 90mm Durchmesser) verteilt. Im jede Schale 
kamen 2 tibereinandergelegte Blatter derselben Holzart oder, fiir 
WahlfraBversuche, von 2 Holzarten sowie eine oder mehrere Larven 
(einer Art), dazu wurde 1—2 mm hoch Wasser eingefiillt. Die Versuche 
liefen tiber 3—6 Monate. Die Ergebnisse kénnen kurz folgendermaBen 
zusammengefaBt werden: 

1. Die Larven von Limonia nubeculosa, L. macrostigma und Molo- 
philus spec. kénnen frisches Fallaub verzehren, sofern es hinreichend 
durchfeuchtet ist. Die Larven von Ormosia haemorrhoidalis sind vor- 
wiegend Detritusfresser, sie griffen das frische Fallaub nur ausnahms- 
weise an. 

2. Die Limonia-Larven nahmen Blatter von Carpinus betulus, 
Quercus rubra, Acer pseudoplatanus und A. platanoides nur ungern an, 
auch bei Blattern von Populus spec. und Fagus silvatica war der Fra8B 
nicht erheblich, wihrend Blatter von Alnus glutinosa, Corylus avellana 
(Abb. 84) und namentlich Fraxinus excelsior stark befrassen bzw. voll- 
standig skelettiert wurden. 

Die Molophilus-Larven frafen nur in sehr geringem Ma8e an Blattern 
von Quercus sessilis, Qu. robur und Carpinus betulus, dagegen wurde 
Laub von Acer pseudoplatanus und. Ulmus laevis weitgehend skelettiert. 
In WahlfraBversuchen wurde Quercus robur eindeutig gegeniiber Fagus 
silvatica und Ulmus laevis eindeutig gegeniiber Quercus robur bevorzugt. 
Blatter von Fagus silvatica wurden zunachst nur zogernd befressen, im 
Verlauf lingerer Zeit aber auch zunehmend skelettiert. 
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3. Der Fra8 erfolgt in Form einer Skelettierung, welche bei den mehr 
schabend arbeitenden Molophilus-Larven (schrage Mandibelstellung) 
bedeutend feiner ausfallt als bei den mit kraftigen Mandibeln zubeiBen- 
den Limonia-Larven. 

4. Der Kot der Limonia-Larven ist relativ grob und enthalt noch 
unzersetzte Blattsttickchen, wahrend der Kot der Molophilus-Larven 


Re Pn. EE, 
Abb. 84. FraBversuch 
WahifraB der Larven von Limonia macrostigma an Buchen- und Haselbliittern (Fagus 
silvatica L. bzw. Corylus avellana L.). Hasel eindeutig bevorzugt, vollstandig skelettiert; 


am Buchenblatt nur vereinzelter- LochfraB 


pulverartig fein ist. Die Limonia-Larven erzeugen im I. Stadium kurze, 
walzenformige Kotballen, dagegen vom II. Stadium an lange, perl- 
schnurartige Kotwiirste, welche durch eine zarte peritrophische Membran 
zusammengehalten werden. — In einigen Fallen konnte festgestellt 
werden, da Limoniidenlarven lingere Zeit ohne jede Nahrungsaufnah- 
me leben kénnen. Sechs in Petrischalen mit reinem Leitungswasser 
gehaltene Larven von Ormosia haemorrhoidalis (III. und IV. Stadium) 
blieben bis zu 38 Tagen am Leben, eine in nassem Zellstoff gehaltene 
Larve von Molophilus spec. (IV. Stadium) ging erst nach 85 Tagen ein. 

Im Zusammenhang mit der Ernahrung sei kurz die wirtschaftliche 
Bedeutung der Limoniidenlarven erértert. 

Bisher konnte noch nicht mit Sicherheit nachgewiesen werden, da 
_Limoniidenlarven in Europa forst- oder landwirtschaftliche Schaden 
verursacht haben. Die einzige Limoniide, welche in der Literatur im 


Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 20a 
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Zusammenhang mit Forstschaden genannt wird, ist Gonomyia tenella Me. 
Ecxstern (1904) fand Larven dieser Art gemeinsam mit Pachyrhina- 
Larven in Fichtenkimpen, welche durch Abbeifen oder Schalen der 
jungen Pflanzen erheblichen Schaden gelitten hatten. Ecxsrery 1aBt 
jedoch offen, ob Gonomyia tenella an den Schaden beteiligt war, und wenn 
man bedenkt, daB die kleinen, kaum 10 mm Lange erreichenden Gono- 
myia-Larven Mandibeln mit fast horizontaler Drehachse haben, welche 
zum kraftigen BeiBen oder Kauen gar nicht befahigt sind, so erscheint 
ihre Mitwirkung an den genannten Schaden sehr unwahrscheinlich. 

Nicht anders steht es mit Pedicia rivosa L., der einzigen europaischen 
Limoniide, welche als Urheber landwirtschaftlicher Schaden genannt 
wird (HENNIG in SoravER, Handbuch der Pflanzenkrankheiten, 5. Bd., 
2. Teil, 5. Aufl., 1953, S. 67). In den beiden Arbeiten von Warton und 
RENNIE, welche der Angabe von HENNIG zugrunde liegen, deutet jedoch 
nichts darauf hin, daB die Pedicia-Larven tatsaichlich die in den betreffen- 
den Gebieten an Getreide und auf Grasland beobachteten Schaden ver- 
ursacht haitten. Watton (1917) erwahnt Pedicia rivosa nur mit den 
Worten ,,was obtained on mountain pastures’, ohne die Larven fiir 
etwaige Schiden verantwortlich zu machen (8.11). RENNIE (1917) 
bemerkt in der Einleitung zu seiner Arbeit tiber Ti pula paludosa ledig- 
lich, daB im Untersuchungsgebiet Imagines von Pedicia rivosa ‘“widely 
distributed ..., but not common” vorkamen, macht aber keine Andeu- 
tungen tiber Schadwirkungen der Larven. Da die Pedicia-Larven 
rauberisch leben, ist bei inrem Auftreten in Tipuliden-Schadgebieten eher 
anzunehmen, daB sie die Schidlinge dezimieren, als daB sie selbst an den 
Schaden beteiligt sind. Als schaidlich kénnten héchstens die Ula- und 
Limonia-Arten bezeichnet werden, welche in Speisepilzen leben (Linp- 
NER 1958a), wahrend die aquatischen und semiaquatischen Arten 
wirtschaftlich belanglos sind. 

Von den terrestrischen Arten sind die phytosaprophagen Larven 
in gewissem Umfang an der Streuzersetzung bzw. dem Stockabbau 
beteiligt. Was die Holzbewohner betrifft, so spielen nur die Limonia- 
Larven eine nennenswerte Rolle, da sie hiufiger auftreten und infolge 
ihrer GréBe auch eine betrachtliche FraBleistung aufweisen. Die in der 
Streu lebenden Limoniiden-Larven konzentrieren sich vorwiegend an 
feuchten bis nassen Stellen. In meinen aus laubgefiillten, feuchten oder 
durchrieselten Erosionsrinnen entnommenen Proben betrug die Zahl 
der Larven pro Liter Laub zwischen 5 und 40; die Besatzdichte wechselte 
mit der Jahreszeit und war im Spitherbst am geringsten. Von den hier 
angetroffenen Larven leben die Limnophila-Arten rauberisch, und ein 
Teil der Eriopterinae ernahrt sich von Detritus. Fiir die Destruktion 
des Bestandesabfalls kommen in erster Linie die Limonia- und Erioptera- 
Arten in Frage, ferner an nassen Stellen auch M olophilus-Arten. Wenn 
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auch diese Arten bisweilen in groBer Individuenzahl auftreten, so stehen 
doch die Limoniidenlarven insgesamt hinsichtlich ihrer Bedeutung fiir 
die Bodenbildung wesentlich hinter anderen Dipterenfamilien, nament- 
lich den Tipulidae, zuriick. 


IV. Schutzhiillen 


Die meisten Larven aus der Unterfamilie der Limoniinae sind 
imstande, Sekrethiillen oder -gespinste herzustellen. Den terrestrischen 
Arten dienen die Hiillen als Schutz gegen Austrocknung, wihrend die 
hygropetrischen Larven sich durch ihre Gespinste davor schiitzen, vom 
Wasser weggespiilt zu werden. Auch die Pilz- und Holzbewohner unter 
den Limoniinae kleiden ihre FraBginge mit Gespinstfaden aus. Eine 
eigenartige Schutzhiille beschreibt Lenz (1920) von Thaumastoptera 
calceata Mrk. Die Larve fertigt ein zartes, dorsoventral abgeplattetes 
Gehause von der Form eines Brillenfutterals an, welches sie aus Blatt- 
resten und Sekretfaden zusammenfiigt und dauernd mit sich herum- 
tragt. 

In meinen Zuchten begannen die jungen Limonia-Larven bereits 
wenige Tage, nachdem sie aus den Eiern geschliipft waren, mit dem 
Hiillenbau. Sie bohrten sich in den weichen Zellstoff und kleideten die 
Gange mit dem gallertigen, allmahlich erstarrenden Sekret ihrer Labial- 
driisen aus. Wenn den heranwachsenden Larven die Rohren zu eng 
wurden, fertigten sie sich neue Rohren an. Sie sind jedoch nicht an 
diese Schutzhillen gebunden, sondern konnen auch frei im Substrat 
leben. Bei den bodenbewohnenden Limoniinen sind die Sekrethiillen 
stets mit Erdpartikeln und Laubteilchen verklebt und daher schwer zu 
entdecken. Auch in den Zuchtschalen zeigten die Larven das Bestreben, 
ihre Réhren mit Fremdstoffen zu bedecken. Da ihnen auBer dem Zell- 
stoff nur Brennesselpulver zur Verfiigung stand, rafften sie dieses 
zusammen und schoben es iiber die Rohren. Daneben konnte ich 
beobachten, da8 namentlich die jiingeren Larven auch ihren Kot neben 
oder auf den Sekretréhren aufhauften. Eine abhnliche Kotmaskierung 
beschreibt Prus (1952, S. 49) von Cylindrotoma-Larven. 

Wahrend die Limoniinen-Larven schon vom ersten Larvenstadium 
an Schutzhiillen anfertigen, gehen die Pediciinae erst kurz vor der 
Verpuppung zum Hiillenbau tiber. Sie stellen seidenartig dine, feste 
Kokons her, welche vorn offen, hinten geschlossen sind (im geschlosse- 
nen Endteil stets die letzte Larvenexuvie enthalten) und stabiler als 
die Puppenkokons der Limoniinae sind. Letztere sind oft beiderseits 
offen, und die bei der Verpuppung abgestreifte Larvenhaut liegt nicht 
selten auBerhalb des Kokons. 

Die von mir geziichteten Hexatominae und Eriopterinae verpuppten 
sich durchwegs frei im Substrat. 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 20b 
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V. Parasiten 


Bei allen drei Familien der Tipuliformia scheint nach den bisherigen 
Befunden die Parasitierung der Larven auBerordentlich gering zu sein. 
Fiir Limoniiden-Larven werden nur Gregarinen und Nematoden als 
Parasiten genannt. Mraxu (1893) wies im Darm der Larven von Dicras 


nota bimaculata ScuumM. Gregarinen der Gattung Stylorhynchus nach- 


welche KONNEMANN (1924) auch bei Larven von Pedicia rivosa L. und 
Pedicia immaculata Mic. im Vorder- und Mitteldarm massenhaft vor- 
fand. ALEXANDER (1920) nennt die Gregarine Hirmocystis polymorpha 
als Parasit im Darm einer Limonia-Larve und verweist auf GAMKRELIDZE, 
welcher Nematoden in den Larven von Gnophomyia tripudians BERGR. 
fand. 

Parasitische Insekten sind bisher nicht aus Limoniiden-Larven 
bekannt geworden. OLDHAM (1926) schreibt in seiner Monographie 
tiber Pedicia rivosa: “I found no external parasites’. BANGERTER, 
welcher zahlreiche Zuchten von Limoniidenlarven durchfiihrte, stellt 
1931 fest: ,,Parasiten habe ich nie erhalten“. 

Auch in meinen Zuchten konnte ich keine Parasitierung beobachten, 
bis auf zwei Ausnahmen, welche daher besonderes Interesse verdienen. 
In dem einen Fall handelt es sich um eine Molophilus-Larve, die am 
4.2.57 durch ihre trigen Bewegungen auffiel. Unter dem Mikroskop 
zeigte sich, daB ein Mermithide eben im Begriff war, sich aus der Larve 
herauszubohren. Der Parasit, welcher seinen Wirt an Koérperlange um 
ein Drittel tibertraf, hatte mit dem Vorderende bereits den Hinterrand 
des vorletzten Larvensegmentes durchbrochen und schob sich all- 
mihlich aus der Offnung heraus, wobei die noch voll turgeszente Larve 
sich nur schwach bewegte. Leider war eine genauere Artbestimmung 
nicht moglich, da sich der Parasit noch im Larvenstadium befand. 

Der zweite Parasit, ein Ichneumonidenweibchen, schliipfte am 
8.9.56 aus einer isoliert gehaltenen Larve von Limonia nubeculosa 
Meic., welche am 1.8.56 mit einer Bodenprobe vom Zeisiggrund bei 
Tharandt eingetragen worden war. Am 1. 8. war die Larve 8 mm lang 
und zeigte noch keine Pigmentierung an den Imaginalaugenanlagen. 
Als nach dem Schliipfen des Parasiten am 8.9. die Zuchtschale unter- 
sucht wurde, war von der Limonia-Larve nur noch die leere Kopfkapsel 
ohne erkennbare Reste der Larvenhaut vorhanden. Dahinter lag in 
einer Zellstoffrohre, in welcher sich die Larve anscheinend zuletzt aufge- 
halten hatte, ein brauner, im Querschnitt runder, 4,5 mm langer und 
1,2 mm breiter Kokon. Vorn am Kokon hing ein kreisrund aufgeschnit- 
tener Deckel, welcher in einen spitzen, schaumigweiBen, leicht gekriimm- 
ten Zipfel von 2—3 mm Lange auslief. Der Kokon bestand aus einem 
papierartigen Gespinst, dessen feine Faden auBen mehr in Langs-, 
innen mehr in Querrichtung verliefen. Es handelt sich um eine Art 
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der Gattung Hemiteles1, welche sich jedoch in Anbetracht des groBen 
Umfanges dieser Gattung mit ihren zahlreichen unbearbeiteten Arten 
nicht weiter spezifizieren lieB. Damit ist erstmals eine Hymenoptere 
als Schmarotzer bei einer Larve der Tipuliformia bekannt geworden. 
Das Stiick befindet sich in der Sammlung des Zoologischen Museums 
der Humboldt-Universitat, Berlin. 


Zusammenfassung 

Die Limoniidae bilden mit etwa 8000 Arten eine der umfangreichsten 
Familien der Dipteren. Nur von rund 140 Arten (davon etwa 50 aus 
Europa) sind bisher die Larven bekannt. Fiir die vorliegende Arbeit, 
der ein Larvenmaterial von 41 Arten zugrunde liegt, wurden erstmals die 
Larven von 13 Arten ab ovo isoliert unter taglicher Kontrolle auf- 
gezogen, zum Teil bis zur Imago, und dadurch neue morphologische und 
biologische Ergebnisse gewonnen. 


Morphologie 

Allgemeine Morphologie. — Der Korper der Limoniidenlarven 
besteht aus der Kopfkapsel und 11 Segmenten. Am Endsegment ist um 
die Stigmen fast stets ein sog. Stigmenfeld ausgebildet, umgeben von 
maximal 5, oft nur 4, 2 oder gar keinen Randlappen und-haufig versehen 
mit artspezifischer Zeichnung und Randbehaarung. Ventral am End- 
segment liegt das Afterfeld mit dem After und 2 oder 4 (bisweilen 
gegliederten) Analloben. Bei allen untersuchten Larven wurde eine 
gesetzmaBige Borstenanordnung festgestellt. Vielfach treten unpaare 
Kriechwiilste (ventral, zum Teil zugleich auch dorsal) oder paarige 
Kriechfii8chen (nur ventral) auf; letztere fehlen jedoch ausnahmslos 
am 1.—3. und am 11. Segment. 

Die Limoniidenlarven sind hemicephal. Die Gestalt ihrer Kopf- 
kapseln ist auBergewohnlich mannigfaltig und reicht von véllig massiven 
Formen bis zu extrem aufgelésten Spangenskeletten. Es wird versucht, 
diese Formenfiille auf einen gemeinsamen Grundtyp zuriickzufiihren 
und durch die unterschiedliche Ausbildung eines Spaltensystems in 
Wechselwirkung mit weiteren Reduktionstendenzen zu erklaren. Dabei 
stellt das ventral nach vorn gezogene Foramen magnum als ,,Ventral- 
spalte“ die bei allen Kopfkapseltypen stets gleichmaBig dominierende 
Spalte dar, wahrend durch die unterschiedliche Ausbildung der ,,Lateral- 
spalten“ (innerhalb der Externolateralia), der ,, Dorsalspalten™ (zwischen 
Externo- und Internolateralia), der ,,Frontalspalten‘‘ (den aufgelésten 
Frontalsuturen) und der ,,Coronalspalte‘‘ (der aufgelésten Coronalsutur) 


1 Herr Prof. Dr. Biscuorr, Berlin, hatte die groBe Freundlichkeit, den 
- Parasiten zu bestimmen, wofir ich ihm hier meinen herzlichen Dank zum Aus- 


druck bringen méchte. 
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sowie durch das Ausma8B der Reduktion von Frons und Lateralia die 
Vielfalt der Kopfkapselformen entsteht. Membranése Kopfkapseln 
zeigen die Tendenz, die Rander der schwindenden Lateralia zu ,,Inter- 
nolateralstaben‘’ und ,,dorsalen‘« bzw. ,,ventralen Externolateral- 
staben‘’ zu verstarken. Die massiven Kopfkapseln der Pediciinae 
werden als abgeleitet angesehen. Im allgemeinen deckt sich die Reduk- 
tionsreihe der Kopfkapselformen weder mit der Reduktionsreihe der 
Stigmenfeldformen noch mit der systematischen Gliederung der Limo- 
niidae; ein relativ einheitliches Bild zeigen nur die Limoniinae (Kopfkap- 
seln weitgehend massiv, Randlappen meist reduziert) und namentlich die 
Pediciinae (Kopfkapseln extrem massiv, 2 Randlappen; Ausnahme: Ula). 

Als ,,intrastadiales Kopfkapselwachstum“ wird die besonders bei 
Limonia-Larven, in geringerem MaBe auch bei anderen Arten beobach- 
tete Erscheinung bezeichnet, da8 die Kopfkapseln frisch gehauteter 
Larven am Hinterrand von Frons und Lateralia allmahlich Zuwachs- 
zonen ansetzen und sich so bis zur nachsten Hautung (namentlich beim 
J.—III. Stadium) erheblich verlangern. 

Das Tentorium ist weitgehend reduziert. Stemmapaare treten in 
Ein- und Mehrzahl auf. Tormae konnten nicht mit Sicherheit nach- 
gewiesen werden. Pflanzenfressende Larven besitzen breite, massive, 
Rauber schlanke, sichelf6rmige Mandibeln; bei eigen Arten kommen 
zweigliedrige Mandibeln vor. Die Maxillen zeigen eine Tendenz zur 
Verschmelzung ihrer Teile bei gleichzeitig klingenartiger Verlangerung. 
Das Hypostomium kann einheitlich oder durch eine Verlangerung der 
Ventralspalte geteilt sein. 

Die Limoniiden-Larven sind metapneustisch (Antocha apneustisch) 
und haben vor den Endstigmen haufig Tracheenlungen. Das Nerven- 
system ist verhaltnismaBig primitiv; das Oberschlundganglion liegt 
hinter der Kopfkapsel. Zahlreiche schlammbewohnende Larven be- 
sitzen im Endsegment paarige statische Organe. Der Darmkanal ist bei 
Pflanzenfressern und Raubern verschieden ausgebildet; im Pharynx 
kénnen komplizierte Filtereinrichtungen auftreten. Vielfach kommen 
Hautdriisen vor, teils zerstreut (Pediciinae), teils streng segmental ange- 
ordnet (iibrige Limoniidae). Der Fettkérper einiger Dicranomyia-Arten 
nimmt im ITT. und IV. Stadium eine griine oder orangerote Farbung an, 
die auch bei der Imago erhalten bleibt. 

Die morphologischen Unterschiede der einzelnen Larvenstadien 
liegen vor allem in der Ausbildung der Kopfkapsel und des Stigmen- 
feldes sowie in Behaarung und Dérnchenbesatz. Das I. Stadium weist 
die starksten morphologischen Abweichungen auf, wihrend sich die 
folgenden Stadien vorwiegend quantitativ unterscheiden. 

Spezielle Morphologie. — Die Larven von 6 Arten werden beschrieben 
mit Beifiigung von biologischen Beobachtungen. 
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Buologie 

Embryonalentwicklung. — Die Dauer der Embryonalentwicklung 
schwankt je nach Art und Jahreszeit zwischen 5 Tagen und tiber 8 Mona- 
ten. Die Eientwicklung 1a8t sich in folgende auBerlich sichtbare Etappen 
gliedern: 1. Anschwellen des Eies, Differenzierung des Eiinhaltes; 
2. Sichtbarwerden der Augenflecken der Eilarven; 3. Sichtbarwerden der 
Kopfkapsel; 4. Vollstandige Ausbildung der Eilarve. 

Bei den untersuchten Arten zeigten sich verschiedene Entwicklungs- 
typen: 

a) Alle Etappen 1—4 werden rasch durchlaufen (z.B. Limonia 
modesta (Sommerzuchten): in durchschnittlich 9 Tagen). 

b) Diapause nach Erreichen unterschiedlicher Etappen: 

I. Vor dem Anschwellen (z. B. Limonia trivittata: Diapausedauer 
tiber 8 Monate) ; 

II. Zwischen Etappe 1 und 2 sowie nach Etappe 4 (z. B. Limonia 
tripunctata: Diapausedauer 3—4 Monate bzw. mehrere Wochen); 


III. Zwischen Etappe 1 und 2 sowie 2 und 3 (z. B. Limonia modesta 
(Winterzuchten): Diapausedauer jeweils mehrere Wochen). 

Postembryonalentwicklung. — Es wurden ausnahmslos 4 Larven- 
stadien festgestellt. In der Regel wird das II. Stadium am schnellsten 
durchlaufen, waihrend das I. (bei manchen Arten aber das III.) Stadium 
hinsichtlich der Zeitdauer an zweiter Stelle folgt; stets jedoch bendtigt 
das IV. Stadium die langste Zeit, oft viele Monate. Im Frihjahr und 
Sommer schliipfende Larven haben im allgemeinen eine raschere Ent- 
wicklung (z. T. nur 30 Tage) als die im Herbst und Winter schliipfenden 
Larven. ; 

Anzeichen fiir bevorstehende Hautungen sind: Beendigung des in- 
trastadialen Kopfkapselwachstums und zunehmendes Klaffen der Dor- 
salspalten, meist Darmentleerung, vor allem aber die Riickwanderung 
der Augenflecken, welche in die in Bildung begriffene neue Kopfkapsel 
verlagert werden. Die Augenflecken werden bei der Verpuppung in den 
Kopf der Imago iibernommen und verschwinden dort noch wahrend der 
Puppenruhe unter den Komplexaugen. Die Larvenhéutungen kénnen 
ohne Widerlager erfolgen, der Schliipfri® liegt in der Regel dorsal hinter 
der Kopfkapsel. Die abgestreiften Kopfkapseln, namentlich die massi- 
ven Formen, sind meist unversehrt, es fehlen also praformierte Bruch- 
linien. 

Anzeichen fiir bevorstehende Verpuppung sind (neben den oben 
genannten Hautungsanzeichen): stets Darmentleerung, Sichtbarwerden 
der Fliigel-, Bein- usw. Anlagen, eventuell Hiillenbau und — als auf- 
_ falligstes Kennzeichen — die Vorverlagerung der anfangs im Prothorax 
sichtbar werdenden Imaginalaugenanlagen zur Kopfkapsel hin. 
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Die meisten Puppen haben ein larvoides, weichhautiges Abdomen 
und sind sehr beweglich. Die Dauer der Puppenruhe belief sich bei allen 
untersuchten Arten — unabhangig von der im einzelnen sehr verschie- 
denen Dauer der Gesamtentwicklung — auf durchschnittlich 6—7 Tage. 

Wiahrend bei vielen Limoniidenarten mit mehreren Generationen 
im Jahr zu rechnen ist, haben einige Arten zweifellos einjahrige, wenige 
Arten anscheinend sogar mehrjihrige Entwicklung. Die Mehrzahl der 
Arten tiberwintert im Larvenzustand. 

Atmung. — Normalerweise nehmen die Larven durch ihre Hinter- 
stigmen atmospharische Luft auf; bei einigen Arten wurde Plastron- 
atmung beobachtet; Hrioptera flavescens soll Luft aus Wasserpflanzen 
durch Anstechen der Wurzeln entnehmen. Die Analloben dienen teil- 
weise als Analkiemen, bei anderen Larven aber méglicherweise zur 
Osmoregulation. 

Ernéhrung. — Die meisten Pediciinen- und Hexatominenlarven leben 
rauberisch, die Mehrzahl der iibrigen Arten ernahrt sich von Laubstreu, 
Detritus, Morschholz usw.; in Pilzen wurden ausschlieSlich die Larven 
der Gattungen Ula (simtliche bisher untersuchten Arten) und Limonia 
(einige Arten) angetroffen. Futterversuche zeigten die Beteiligung eini- 
ger Arten an der Laubstreuzersetzung. Wirtschaftliche Schaden durch 
Limoniidenlarven sind bisher noch nicht eindeutig nachgewiesen. 

Parasiten. — Bei den Limoniidae ist — ebenso wie bei den Tipulidae 
und Cylindrotomidae — nach allen bisherigen Beobachtungen die 
Parasitierung der Larven auffallend gering. Neben Mermithiden wurde 
jetzt erstmals eine Hymenoptere (Hemiteles spec.) als Larvenparasit 
festgestellt. 
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I. Einleitung 


Nachdem ich den Versuch unternommen habe, einen ailgemeinen 
Uberblick iiber die symbiontischen Verhaltnisse im Rahmen des 
Generationswechsels mondézischer und heterézischer Pemphiginen der 
Schwarz- und Pyramidenpappel zu geben (LAMPEL 1958), méchte ich 
in der vorliegenden Arbeit einige Punkte herausgreifen, die spezielle 
Fragen aus der Symbiose dieser Pappel-Blattliuse betreffen. Die An- 
regung hierzu verdanke ich den Herren Prof. P. Bucuner, Poito d’Ischia, 
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und Prof. A. Kocu, Miinchen, die mich liebenswiirdigerweise auf die be- 
treffenden Fragenkomplexe aufmerksam machten. Es handelt sich vor 
allem um zwei Punkte: einmal um die friihembryonale Entwicklung 
der Sexualis-Generation, zum anderen um das symbiontische Geschehen 
in den Wintereiern. 

Die Sexualis-Generation der Pemphiginen, die morphologisch und 
anatomisch weitgehende Riickbildungserscheinungen zeigt und nur 
die Aufgabe der Fortpflanzung hat, ist insofern interessant, als die 
Mannchen keine Symbionten beherbergen. ToérxH schrieb 1937, daB 
,,bei den mannlichen Embryonen die Bildung der Mycetomanlage und 
die Symbionteninvasion unterbleibt‘‘. Wahrend ich letzteres bestatigen 
konnte, glaubte ich andererseits, daB auch in den Mannchen Reste 
eines ehemaligen Mycetoms vorhanden sein miiBten. Sind doch auch 
in anderen rudimentaren und ohne Symbionten bleibenden Mannchen 
von Homopteren Einrichtungen gefunden worden, die auf eine in der 
Stammesgeschichte verlorengegangene ehemalige Besiedlung mit Sym- - 
bionten schlieBen lassen. Ich denke da vor allem an die ,,Riesenzellen“, 
die in der Embryonalentwicklung der Mannchen von Stictococcus diversi- 
seta SILV. auftreten (BUCHNER 1954/55). In der mittleren bis spaten 
Embryonal- und in der postembryonalen Entwicklung der Pemphigus- 
Mannchen konnte ich allerdings wie T6rH ebenfalls nichts Derartiges 
entdecken. Die im folgenden beschriebene friihembryonale Entwicklung 
wird zeigen, inwieweit sich meine Vermutungen dennoch bestatigen 
lassen. 

Der zweite Fragenkomplex soll sich etwas naiher mit den Vorgangen 
befassen, welche die Bildung der Mycetomanlage in der parthenogeneti- 
schen Fundatrix-Generation begleiten. Vor allem soll auf die von mir 
entdeckte ,,partielle Degeneration’ der Mycetomanlage des Funda- 
trix-Embryos im Winterei noch etwas naher eingegangen werden. 


II. Material und Methodik 


Zur Untersuchung gelangten insgesamt 844 Tiere und Hier, die teils 
in der Umgebung von Miinchen gesammelt, teils selbst geziichtet 
wurden. Aus eigenen Zuchten stammen 124 Viertlarven und Imagines 
von ,,Salat-Wurzellausen“, d. h. von Exules der Art Pemphigus bursarius 
L. Aus Gallen an Populus pyramidalis Roz. wurden 298 Virgo-Imagines 
von Pemphigus spirothecae Pass. entnommen. Zur Untersuchung der 
Entwicklung der Mycetomanlage in der Fundatrix-Generation wurden 
200 Sexualis-Weibchen und 222 Wintereier in Schnitte zerlegt. Die 
Sexualis-Weibchen wurden im Laboratorium von Pemphigus spiro- 
thecae-Sexuparen abgesetzt, die Wintereier teils von diesen Weibchen, 

teils durch Abkratzen von Pappelrinde gewonnen. 
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Zur histologischen Verarbeitung wurden die geképften Tiere vorzugs- 
weise in Petrunkewitsch bei 55°C, daneben auch kalt in Carnoy oder 
Bouin-Dubosq-Brasil fixiert. Vor der Fixierung in Petrunkewitsch 
erwies es sich als notwendig, die Tiere von ihrer Wachshiille zu befreien, 
was mittels kurzen Eintauchens in 96%igen Alkohol geschah. Die 
Wintereier wurden nur in Petrunkewitsch fixiert, wobei sich ein An- 
stechen nicht als notwendig erwies. Hingebettet wurde in der tblichen 
Weise tiber Alkohol, Methylbenzoat und Benzolparaffin in Paraffin. (Es 
ergab sich dabei, da8 Athylalkohol dem jetzt haufig verwendeten Iso- 
Propylalkohol vorzuziehen ist.) Die Schnittdicke betrug 4—7 yw. Gefarbt 
wurde hauptsachlich mit saurem Hamalaun nach Mayer, daneben auch 
mit Eisenhamatoxylin nach HerpEnnarn. Zum Studium der Kern- 
degeneration im Winterei wurde auch die Feulgensche Nuklealfarbung 
angewandt. Die Hischnitte wurden vorher bei 37—41°C 20 min mit 
Ribonuklease behandelt. Jodierung und Entjodung des mit Petrunke- 
witsch fixierten Materials wurde erst an den Schnitten durchgefihrt. 
Von besonderer Wichtigkeit ist es, die fixierten Objekte nicht langer 
als 2 Monate in 70%igem Alkohol zu lassen, da sonst die Farbbarkeit 
sehr darunter leidet. 

Die Zeichnungen wurden mit dem Abbéschen Zeichenapparat angefertigt, die 


Photographien mit dem Panphot von Leitz bei Griinfilter auf Silbereosin-Platten. 
Als Entwickler diente Metol-Hydrochinon. 


Fir wertvolle Unterstiitzung bei der technischen Durchfiihrung der Arbeit 
danke ich Fraulein Dr. E. Brrz, Freiburg, fiir die Anfertigung der Photographien 
Herrn E. Krauss, Miimchen. 


Ill. Die friihe Embryonalentwicklung der Sexualis-Generation 
mit besonderer Beriicksichtigung der Mycetomverhiltnisse 


1. Allgemeine Orientierung tiber die Lage der Geschlechtsorgane 
in den Sexuparen 

Vor dem naheren Studium der friihembryonalen Entwicklung der 
Sexualis-Generation erweist es sich als notwendig, sich zunachst 
einmal tiber die Lage der Eiréhren in den Muttertieren, den Sexuparen, 
zu orientieren. Dazu muf man die noch in den Hauptwirts-Virgines 
(Pemphigus spirothecae Pass.) bzw. den Exules (Pemphigus bursarius 
L.) befindlichen Sexupara-Embryonen untersuchen, da sich bereits 
in diesen die friihe Embryonalentwicklung der Sexuales abspielt, 
also noch in der GroBmutter! Im Gegensatz zu Tor (1937) fand ich 
die Sexualis-Embryonen nach der Geburt ihrer Muttertiere schon 
ziemlich weit entwickelt. TérH hingegen schreibt, da8 ,,in den eben 
geborenen Sexupara... keine Embryonen, sondern nur acht End- 
facher“ zu finden sind. Vielleicht sind die gegenteiligen Befunde klima- 
tisch bedingt, da die Tothschen Tiere von anderen Fundplatzen stammen 


Geschlecht und Symbiose bei den Pemphiginen 323 


(Budapest und Breslau); vielleicht handelt es sich sogar um verschiedene 
geographische Rassen. 

In jedem Sexupara-Embryo finden wir acht Eiréhren, deren End- 
facher, wie allgemein in den viviparen Generationen von Pemphigus, 


Abb. 1. Frontalschnitte durch Sexupara-Embryonen. a Aus einer Hauptwirts-Virgo von 

Pemphigus spirothecae PAss. Im linken Embryo sind vorn die zwei gréReren Mannchen- 

Keime (¢), dahinter zwei Weibchen-Keime (2) getroffen. Im rechten Embryo sind drei 

Weibchen-Keime (2), drei Weibchen-Endfiaicher (#) und ein Mannchen-Keim (<¢), 

letzterer allerdings nur seitlich angeschnitten, getroffen. b Aus einer Exulis von 

Pemphigus bursarius L. Es sind vier Weibchen-Blastulae getroffen, davon eine mit 
Endfach, sowie einer der beiden Mannchen-Keime (<3) 


dorsal und seitlich vom Mycetom liegen. In Abb. 1 sehen wir Frontal- 
schnitte durch Sexupara-Embryonen mit Endfachern bzw. schon Sexu- 
alis-Embryonen. Dabei fallt auf, daB die beiden am Vorderende der 
Mutter gelegenen Embryonen gréfer sind. Wie bereits TOrH erkannte, 
handelt es sich hierbei um die beiden Mannchen-Embryonen. Die Lage 
der beiden Mannchen-Embryonen ist stets die gleiche: am Vorderende 
des Mycetoms, hinter den Speicheldriisen und etwas weiter ventral als 
21* 
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die Weibchen-Embryonen. Letzteres fallt an Querschnitten besonders 
deutlich ins Auge (Abb. 3). Diese Lagebeziehungen erméglichen es, 
auch in nicht genau in einer Schnittebene getroffenen Sexupara-Embryo- 
nen meist einwandfrei Mannchen- und Weibchen-Embryonen zu identifi- 


Abb. 2. Seitlicher Sagittalschnitt durch einen Sexupara-Embryo von Pemphigus spiro- 
thecae Pass. Alle Endfiicher einer Seite sind getroffen; vorn das gréBere Méannchen- 
Endfach (#3), dahinter die drei Weibchen-Endficher (#92). HI Hileiter; V Vagina 


Abb. 3a u. b. Querschnitte durch Sexupara-Embryonen. a Aus einer Hauptwirts-Virgo 
von Pemphigus spirothecae PASS. Oben zwei der Weibchen-Endfiicher, darunter zwei 
Minnchen-Blastulae getroffen. b Aus einer Exulis von Pemphigus bursarius L. Oben 
zwei der Weibchen-Keime, darunter die zwei groBen Miénnchen-Keime getroffen. Im 
rechten Miinnchen-Keim sieht man deutlich einen Dotterkern in der Blastulahéhle 


zieren. Was die Kndfacher anbetrifft, so kann ich TéTH nicht recht 
geben, wenn er schreibt: ,,Vergleichen wir die acht Endfacher unter- 
einander, so kénnen wir keine Unterschiede feststellen.‘‘ Ich konnte 
stets erkennen, daf’ die beiden Mannchen-Endfacher gréBer als die 
Weibchen-Endficher sind. Als Beweis mégen die Abb. 2, 4 und 12 
dienen. Die von den Endfachern nach hinten auswachsenden Eileiter 
kann man auf Schnitten nur selten iiber eine gréBere Strecke verfolgen. 
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Am ehesten gelingt dies, wenn der Sexupara-Embryo sagittal getroffen 
ist (Abb. 2). Die Eileiter durchbrechen das Mycetom und vereinigen 
sich schlieBlich mit der sich von hinten her einstiilpenden Vagina. 


2. Die Entwicklung der Weibchen-Embryonen 


a) Die Entwicklung bis zur Abgabe des Dotterkernes. Das Endfach 
derjenigen Eirdhren der Sexupara, in denen die Weibchen der zwei- 
geschlechtlichen Generation entstehen, ahnelt weitgehend dem von 
vielen Autoren beschriebenen Typus des Endfaches der viviparen Aphi- 
den. Eine Sonderung in Nahr- und Lizellen ist im allgemeinen fest- 
zustellen (Abb. 4), wie dies auch schon WrttacziL (1884), TANNREU- 
THER (1907), v. BAEHR (1909), BucHNER (1912) und TérH (1933, 1937) 
erkannten, bleibt jedoch manchmal etwas unklar. Die nach Abtrennung 
des am weitesten caudal gelegenen Oocytenkernes im Endfach zuriick- 
bleibenden Zellen dienen ja bei den Sexuparae alle als Nahrmaterial, 
da kein weiteres Ei in den Eileiter austritt. Die Kerne der Nahrzellen 
weisen nach den Abbildungen T6érus geradezu riesige Nukleolen auf, 
wahrend dies bei fritheren Autoren (WITLATCZIL, TANNREUTHER) nicht so 
kraB zutage tritt. Auch ich konnte nie derartige AusmaBe der Nukleolen 
der Nahrzell-Kerne finden. Wichtig ist wohl der Umstand, daB im 
Gegensatz zu den Oocytenkernen in den Nahrzellkernen kaum weitere 
Chromatinbestandteile zu erkennen sind. Wie gesagt, ist dies aber nicht 
immer ganz deutlich, so dafs die Ansichten alterer Beobachter (Brass 
1883, WiLL 1883, FL6cEL 1905, Stevens 1909, UrcHanco 1924) durch- 
aus nicht aus fehlerhaften Beobachtungen zu resultieren brauchen. 

Die Abgabe des einzigen Kies aus dem Endfach in die Eiréhre voll- 
zieht sich in der Weise, da sich der am weitesten hinten gelegene 
Kern, der dem einer Oocyte 1. Ordnung entspricht, allmahlich von 
seinen Geschwisterkernen und den Nahrzellkernen absondert (Abb. 5a) 
und mit dem zugehérigen Plasma schlieBlich durch das sich irisblenden- 
artig einschniirende Follikel-Epithel zum ,,Eifach® wird. Ei- und End- 
fach bleiben noch eine Zeitlang durch einen ernahrenden Plasmastrang 
verbunden (Abb. 5b und 6). T6vH will diesen Strang bei Aphis sambuci L. 
sogar noch nach der zweiten Furchungsteilung gesehen haben. Die 
Ernahrung ist somit eine telotrophe. Die Frage, ob und wieweit aufer- 
dem auch das Follikel-Epithel direkt (wie dies Rrms 1932 bei Pediculiden 
und Mallophagen feststellte) oder indirekt (FL6cEL 1905) an der 
Ernahrung der Oocyten beteiligt ist, konnte ich am _ vorliegenden 
Material nicht klaren. FLOGEL nahm noch an, daB das Nahrmaterial 
nicht aus dem Endfach, sondern, wahrscheinlich durch Vermittlung des 
Follikel-Epithels, aus dem Mycetom stammt: ,,Nun wird ... doch 
-schwerlich Jemand glauben, daB die Nahrstoffe fiir das heranwachsende 
voluminése Ei ganz oder theilweise von diesen paar kleinsten Zellen 
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Abb. 4. Endfach einer der sechs Hirédhren eines Sexupara-Embryos, in denen Weibchen- 
Embryonen entstehen (Pemphigus spirothecae Pass.). Nz Nahrzellkerne; O Oocyten 
Abb. 5a u. b. Sonderung in Endfach und Hifach. a Beginn der Bildung des Eifaches. 
b Das Weibchen-Hiim Hifach nach der Wachstumsperiode (Oocyte 1.0.) 

Abb. 6. Weibchen-Hi nach der Reifeteilung (Oocyte 2.0.). Man beachte das dunkle 
Richtungsk6rperchen 
Abb. 7. Weibchen-Hmbryo nach der 1. Furchungsteilung. a Sagittalschnitt. b Querschnitt. 
Ds Dotterspalt 
Abb. 8. Weibchen-Embryo nach der 2. Furchungsteilung. Von den vier Furchungskernen 
liegen nur drei in einer Ebene. Rk Richtungskérperchen 
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herrtihren ... Das Material beziehen sie (die Oocyten) wohl zweifellos 
aus dem sie allseitig umklammernden Pseudovitellus.‘‘ 

Die herangewachsene Oocyte 1. Ordnung liegt inmitten von einheit- 
lich anfarbbarem, keine Hohlraume aufweisendem, k6érnigem Proto- 
plasma (Abb. 5b). Nach der einzigen Reifeteilung, auf die ich nicht 
naher eingehen will, weil sie hinreichend bekannt ist (BLOCHMANN 1886, 
STSCHELKANOWZEW 1904, TANNREUTHER 1907, v. BEAHR 1909, ScHwaRTz 
1932 und Torn 1933), treten im Protoplasma ,,Hohlraume“ auf. Nach 
STSCHELKANOWZEW und TorH soll dies sogar noch vor der Reifeteilung 
geschehen. (Die diesbeziiglichen Beobachtungen wurden allerdings nicht 
an Sexualis-Embryonen gemacht.) Ich konnte jedoch solche ,,Hohl- 
réume“ erst in Oocyten 2. Ordnung, die durch das abgegebene Richtungs- 
k6érperchen charakterisiert sind (Abb. 6), erkennen. Bei den ,,Hohl- 
raumen*, die spater, bei den Weibchen-Embryonen allerdings nicht so 
deutlich wie bei den Mannchen-Embryonen, Netzstrukturen zeigen und 
za einem Raum zusammenflieBen, handelt es sich um den ,,primaren 
Dotter’ der alteren Autoren. 

Die erste Furchungsspindel stellt sich senkrecht zur Eiréhre ein, so 
da8 die zwei ersten Furchungszellen etwa wie zwei Kreissegmente parallel 
zur Oberflache des Eileiters zu liegen kommen (Abb. 7). Zwischen den 
beiden ersten Furchungszellen liegt stets ein Spalt, der mit Dotter 
erfillt ist (Abb. 7a u. b; Abb. 7b zeigt einen Querschnitt durch das 
,,Hifach*‘ im Zwei-Zellen-Stadium). Bei der zweiten Furchungsteilung 
stellen sich die Spindeln parallel zum Eileiter ein, so da in dem Proto- 
plasma auf jeder Seite des Dotters jeweils zwei Furchungskerne hinter- 
einander zu liegen kommen (Abb. 8). Bis zum Vier-Zellen-Stadium ist 
das Richtungskérperchen immer noch deutlich erkennbar. 

Die weiteren Furchungsteilungen gehen nun bis etwa zum Sechzehn- 
Zellen-Stadium synchron und ohne weitere Besonderheiten vor sich. 
Bei der Bildung des Sechzehn-Zellen-Stadiums wird im allgemeinen 
ein Dotterkern nach innen in die Blastula-Hohle abgegeben. Ich kann 
die diesbeziiglichen Beobachtungen Térus bestatigen. Nur ausnahms- 
weise scheidet der Dotterkern schon im Acht-Zellen-Stadium aus dem 
Blastoderm-Verband aus, niemals jedoch bleibt er, wie HirscHLER 
(1912) bei Rhopalosiphon nymphaeae Kocu gesehen haben will, von 
Anfang an im Zentrum liegen. 

b) Die Fertigstellung des Blastoderms und die Bildung der Mycetom- 
anlage. Durch weitere Furchungsteilungen, die etwa bis zum 6. Fur- 
chungsschritt synchron verlaufen, geht das Blastoderm allmahlich seiner 
Vollendung entgegen. Wahrend nun im allgemeinen die Dotterkerne 
sich ebenfalls mit den Blastodermzellen teilen, bleibt nach meinen 
Beobachtungen der Dotterkern des Pemphigus-Sexualis-Weibchens vor- 
laufig noch ungeteilt (Abb. 9), und zwar mindestens so lange, bis die 
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Mycetomanlage gebildet worden ist. Dies geschah bei meinem Material 
kurz vor oder nach der Geburt der Sexupara. 


Bevor ich auf die Bildung der Mycetomanlage naher eingehe, mu8 
ich mich noch kurz mit den Typen der ,,offenen und geschlossenen 
Blastula‘‘, die HrrscHLer (1912) aufstellte, befassen. In den Sommer- 
Embryonen konnte ich niemals von Anfang an einen ,,offenen Typ” 
der Blastula beobachten (LAMPEL 1958). Nach meinen Untersuchungen 
an den Sexuales gibt es hier diesen Typ, allerdings keineswegs artspe- 
zifisch und auch nur unregelmaBig anzutreffen, unter Umstanden auch 
nur voriibergehend in der Embryonalentwicklung auftretend. Die 
,,offene Blastula‘‘ besteht nach Hrrscuier darin, daB das Blastoderm 
den hinteren Pol der Blastula nicht vollkommen iiberzieht. Uber die 
Ursache eines solchen Verhaltens bin ich etwas anderer Meinung als 
Hrrscuier. Ich vermute sie in der Spindeleinstellung der ersten Fur- 
chungsteilung und in dem Getrenntwerden der ersten Furchungsprodukte 
durch den Dotterspalt. Wenn sich dieser in der gleichen Richtung 
wie der Eileiter ausdehnt und bis zu den beiden Polen reicht (Abb. 7a) 
und wenn auch weitere Furchungsteilungen die so entstandenen Liicken 
nicht zu schlieBen vermégen, so entsteht der Typ der ,,offenen Bla- 
stula‘*. Die Blastula kann unter Umstanden nicht nur hinten, sondern 
auch vorn offen sein (Abb. 16). Die vordere Offnung schlieBt sich bei 
der Vervollkommnung des Blastoderms stets wieder und ist nur vor- 
tibergehend anzutreffen. Die hintere hingegen stellt bekanntlich die EKin- 
fallspforte fiir die Symbionten dar. 


In der spaten Blastula trifft man am Hinterende des Weibchen- 
Embryos noch im Verband der tibrigen Blastoderm-Zellen einen riesigen 
Kern an (Abb. 10), dessen GréB8e wahrscheinlich auf Endomitosen 
zurtickgeht. Dieser Kern wird in das Innere der Blastula abgegeben 
und stellt den ,,primaéren Mycetomkern‘: dar. Neben diesem Kern 
enthalt das Innere des weiblichen Keimes in der Regel nur noch einen 
Dotterkern. (Abb. 11; Mycetomkern und Dotterkern liegen bei diesem 
Praparat nicht in einer Ebene, sondern der Dotterkern liegt etwas 
seitlich von der Mycetomanlage. In Abb. lla ist der Mycetomkern, 
in Abb. 11b der Dotterkern getroffen.) 


Am Hinterende ist das Blastoderm zur Aufnahme der Symbionten 
mit einer Offnung versehen, die primar oder sekundar entstanden sein 
kann. Die Invasion der Symbionten geht auerordentlich rasch vor 
sich, so das man solche Stadien nur auBerst selten zu Gesicht bekommt. 
Das Sexualis-Weibchen ist somit ein extremes Beispiel fiir den LV 
mit kurzer Infektionsdauer‘‘. Die Infektion ist stets schon vor der 


Keimstreif-Invagination beendet. Sie geht in der jungen Sexupara- 
Erstlarve vor sich. 
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Abb. 9. Junge Weibchen-Blastula mit bereits nach innen abgegebenem Dotterkern (Do) 


Abb. 10. Altere Weibchen-Blastula. Am Hinterende sieht man den noch im Blastoderm- 
verband befindlichen primaéren Mycetomkern. Do Dotterkern; AK primérer Mycetomkern 


Abb. 11. Weibchen-Blastula kurz vor der Symbionteninfektion. a Medianer Sagittalschnitt. 

b Derselbe Embryo, seitlicher Sagittalschnitt. Die Mycetomanlage hat den Dotterkern 

seitlich abgedringt. Myc Mycetomanlage; Do Dotterkern; K primirer Mycetomkern; 
J Infektionspforte 


3. Die Entwicklung der Mannchen-Embr yonen 
a) Die Bildung des Blastoderms und die Abgabe der Doiterkerne. Das 
Endfach der beiden Eiréhren der Sexupara, die Mannchen-Embryonen 
erzeugen, ist im Prinzip genau so wie das Endfach der Weibchen-Embryo- 
nen beherbergenden Hiréhren gebaut, nur ist es etwa 1,5mal so gro8 
und dadurch deutlich als ,,Mannchen-Endfach“ zu identifizieren (Abb. 4 
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Abb. 12—15: Unterschriften auf der folgenden Seite 
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und 12). Auch fiir die jimgeren bis mittleren Stadien der Mannchen- 
Embryonen gilt das Prinzip, daB sie nicht nur immer wesentlich gréBer 
als die gleichen Stadien der Weibchen-Embryonen sind (etwa 1,5—2mal 
so groB), sondern auch in der Entwicklung den, Weibchen-Embryonen 
deutlich vorauseilen. Auf letzteren Umstand soll im nachsten Kapitel 
noch naher eingegangen werden. Hine Sonderung in Nahr- und Eizellen 
im Endfach der Mannchen beherbergenden Hiréhren ist anfangs einiger- 
maBen deutlich erkennbar (Abb. 12 und 13). Dann aber setzt eine 
Degeneration ein, und die Sonderung verwischt sich immer mehr. Im 
mittleren Blastodermstadium sind alle Kerne des Endfaches gleicher- 
mafen von Karyorrhexis ergriffen (Abb. 17). Spater verschwindet das 
Endfach ganz, da ja keine weiteren Embryonen mehr entstehen. 

Was ich tiber die Abgabe der einzigen Oocyte aus dem Endfach 
in die Eiréhre, das Heranwachsen derselben und die ersten Furchungs- 
teilungen bei den Weibchen gesagt habe, gilt, abgesehen von den GréBen- 
verhaltnissen, auch fiir die Entstehung der Mannchen. Abb. 12 zeigt ein 
eben in Absonderung von den Geschwister- und den Nahrzellkernen 
befindliches Mannchen-Ei. Abb. 13 zeigt das Mannchen-Fi nach der 
Reifeteilung!. Deutlich erkennen wir, da das Mannchen- Ei mit wesent- 
lich mehr ,,primaérem Dotter“ ausgestattet ist als das Weibchen-Ei. 
Auch die Dotterstrukturen sind hier besser zu erkennen. Die Ernahrung 
ist ebenfalls eine telotrophe. 

Die erste Furchungsspindel stellt sich in der Regel wie beim Weib- 
chen-Embryo senkrecht zum Hileiter ein, die zweiten Furchungsspindeln 
liegen parallel zu ihm. Abb. 14 zeigt ein Prophase-Stadium der zweiten 
Furchungsteilung, Abb. 15 das Vier-Zellen-Stadium. Es liegt, in den 
randstandigen Fettkérper eingebettet, am Vorderende des Mycetoms. 
Vor dem Mycetom finden sich die mit riesigen sekretorischen Kernen 
ausgestatteten Speicheldriisen der Sexupara. (Naheres tiber den Bau der 
Speicheldriise s. T6TH 1935.) Die weiteren Furchungsteilungen bieten 
nichts Besonderes. Die Abgabe der Dotterzellen geschieht meist be 


Abb. 12. Endfach einer der beiden Eiréhren eines Sexupara-Embryos, in denen Mannchen- 

Embryonen entstehen (Pemphigus spirothecae Pass.). Am Hinterende ist die einzige zur 

Entwicklung kommende Oocyte bereits deutlich von den Geschwisterzellen und von den 
Nahrzellkernon getrennt. Nz Nihrzellkerne; O Oocyten 


Abb. 13. Méannchen-EHi nach der Reifeteilung mit Nahrstrang und Richtungskorper. 
(Zwei Schnitte kombiniert) 


Abb. 14. Mannchen-Embryo nach der 1. Furchungsteilung. (Prophase 
der 2. Furchungsteilung.) »D ,,primiérer“ Dotter 


Abb. 15. Mannchen-Embryo nach der 2. Furchungsteilung. Myc Mycetom des Sexupara- 
Embryos 


1 Beziiglich der cytologischen Besonderheiten (aquationelle Teilung der Auto- 
somen, reduktionelle Teilung der X-Chromosomen) bei der einzigen Reifeteilung 
des Mannchen-Eies der Pemphigiden verweise ich vor allem auf die Arbeit von 


ScuHwartTz (1932). 
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Abb. 16. Junge Minnchen-Blastula nach der 4. Furchungsteilung. Zwei Dotterkerne 
treten aus dem Blastodermverband in die Furchungshéhle ein. Das Blastoderm ist vorn 
und hinten offen 


Abb. 17. Etwas iltere Mannchen-Blastula. Die vordere Offnung des Blastoderms ist ver- 
schwunden. Am Hinterende sieht man zwei gréRere Kerne, vermutlich die Vorstufen der 
primiren Mycetomkerne. Das Endfach ist in Degeneration begriffen. Do Dotterkern 


Abb. 18. Ménnchen-Blastula nach Abgabe eines primaren Mycetomkernes (AK) in die 
Furchungshéhle. Do Dotterkern. (Der Dotter ist in diesem Praiparat etwas seitlich verlagert. 
Normalerweise liegt er am vorderen Ende der Blastula) 


Abb. 19. Miénnchen-Hmbryo mit vollendeter Mycetomanlage (Myc). In dieser zwei 
primare Mycetomkerne. Die Mycetomanlage ist von der Dotterregion (Do) durch einen 
Ringwulst des Blastoderms abgesetzt 


Abb. 20. Mannchen-Embryo nach Hinwanderung der ersten Urgeschlechtszellen (Ug). 
Die Dotterkerne (Do) und der primiire Mycetomkern (K) sind an das vordere Ende der 
Furchungsh6éhle gedriingt worden 
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der vierten Furchungsteilung. Beim Mannchen-Embryo werden in der 
Regel zwei Dotterzellen in den primaren Dotter abgegeben. Sehr schén 
ist dies auf Abb. 16 zu erkennen. Das Praparat ist auBerdem noch ein 
Beispiel fiir den Typ der ,,doppelt offenen Blastula‘‘. Wie wir an Abb. 17, 
die ein etwas weiter fortgeschrittenes Stadium zeigt, erkennen, wird 
aber die vordere, bedeutungslose Offnung bald wieder geschlossen. Die 
Dotterkerne haben sich bis jetzt noch nicht geteilt. 

b) Die Abgabe von primiren Mycetomkernen und die Immigration 
der Urgeschlechtszellen. Beziiglich der weiteren Embryonalentwicklung 
sind TérH (1937) einige wesentliche Dinge entgangen, auf die ich im 
folgenden naher eingehen méchte. T6rH schreibt: ,,Bei dem mannlichen 
Embryo wird keine Mycetomanlage gebildet, und auch die Dotterzellen 
werden nicht in abgeplattete Mycetolemmzellen umgewandelt. Folglich 
bleibt das Blastoderm kleiner (als beim Weibchen) (Abb. 13), und sein 
Inneres ist vom Dotter ausgefiillt. Die Mycetoblasten fehlen. Kurz 
vor Beginn der Keimstreifbildung besteht der Embryo aus nur zweierlei 
Zellen, aus Blastodermzellen und aus Dotterzellen.‘‘ Insofern hat T6TH 
recht, als auf dem Stadium seiner Abb. 13 nur zwei Dotterkerne im 
Inneren der Blastula zu erkennen sind. Das Stadium entspricht etwa 
dem meiner Abb. 17 (hier ist allerdings nur ein Dotterkern angeschnitten). 
Betonen méchte ich aber nochmals, daB das Blastoderm wesentlich 
gréBer als das des Weibchen-Embryos im gleichen Stadium ist. 


Wahrend TétTu in seiner Beschreibung nun gleich zur Keimstreif- 
Bildung iibergeht, mochte ich auf einige wesentliche dazwischenliegende 
Phasen aufmerksam machen, die offensichtlich auf eine Mycetomanlage 
auch im mannlichen Geschlecht schlieBen lassen. An meinen Praparaten 
finde ich etwa im Stadium der mittleren Blastula am Hinterende genau- 
so wie bei den Sexualis-Weibchen und den Sommer-Virgines einen oder 
zwei deutlich gréBere Kerne, welche in die Furchungshdéhle eintreten 
(Abb. 18). Dieser Kern bzw. diese Kerne liegen zunachst im hinteren 
Drittel des Embryos, von den dariiberliegenden Dotterkernen meist 
deutlich abgesetzt. Ich sehe diese Region als der der Mycetomanlage 
des Weibchens homolog an. Haufig springt das Follikelepithel zwischen 
Dotterkern-Region und Mycetomanlage durch Verdickung ringformig 
ins Innere vor (Abb. 19). Au8erdem ist die Dotterregion, wenigstens 
anfanglich, meist daran zu erkennen, das die Dotterkerne in einer 
hellen Zone liegen, die ginstigenfalls noch Netzstrukturen erkennen 
1aBt. Es handelt sich bei dieser hellen Zone um den ,,primaren Dotter“, 
der aber allmahlich verschwindet. 

Im Verlaufe der weiteren Embryonalentwicklung, aber noch vor der 
Keimstreif-Invagination, sehen wir, in der Regel unipolar vom hinteren 
- Pole des Keimes her, Zellen aus dem Blastoderm-Verband in die Blastula- 
héhle einwandern, die zunachst eine ,,Gastrulation durch polare Kin- 
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wucherung‘ (CLaus-GRoBBEN 1917, S. 215) vermuten lassen. Da aber 
spater doch noch eine Gastrulation durch Invagination stattfindet, muB 
es sich hierbei um einen anderen Vorgang handeln. Die immigrierenden 
Zellen unterscheiden sich nicht von denen des Blastoderms. Sie fiillen 
im lockeren Verband einen GroBSteil der Blastula-Héhle aus und sind 
wesentlich kleiner als die primaéren Mycetomkerne, die nach ihrem Ein- 
tritt ins Keiminnere noch anwachsen. Auch die Dotterkerne sind zu- 
nachst noch etwas gréBer als die der immigrierenden Zellen (Abb. 20). 
Durch letztere werden sie immer mehr an den vorderen Rand der Blastula- 
héhle gedrangt. Die Mycetomanlage wird durch die einwandernden 
Zellen zerstért. Die primaren Mycetomkerne werden von ihnen ent- 
weder vor sich hergeschoben und in die vordere Halfte der Blastulahéhle 
verfrachtet (Abb. 20), oder sie bleiben in der hinteren Region des 
Embryos liegen, und die immigrierenden Zellen wandern einfach zwischen 
ihnen hindurch (Abb. 21). 


Welche Bedeutung kommt diesen einwuchernden Zellen zu? Nach 
reiflicher Uberlegung bin ich zu der Uberzeugung gekommen, daB es 
sich um die Urgeschlechtszellen handeln mu8, die beim Sexualis- 
Weibchen und bei den Virgines erst viel spater gesondert werden. Bei 


~ den Mannchen geht jedoch die Samenreifung bereits in den sich in der 


Sexupara-Zweitlarve befindlichen Mannchen-Embryonen vor sich! 
(LAmMpEL 1958.) Die Immigration der Urgeschlechtszellen dirfte mit 
der beginnenden Invagination abgeschlossen sein. Ehe ich aber auf 
letztere und das weitere Schicksal der primaren Mycetomkerne eingehe, 
muB ich noch erwadhnen, da die Dotterkerne sich im méannlichen 
Embryo noch mehrfach teilen. Dies geschieht, nachdem schon eine 
groBere Zahl von Urgeschlechtszellen eingewandert ist, in der Regel 
synchron, so daB man ganze Teilungsnester am vorderen Ende der 
Blastulahéhle erkennen kann (Abb. 21). Dadurch wird die GréBe der 
Dotterkerne herabgesetzt, so da sie von nun an unter Umstanden 
nur noch schwer von den Kernen der Urgeschlechtszellen zu unter 
scheiden sind. Leicht wird die Unterscheidung vor allem dann, wenn 
die Dotterkerne schon in Degeneration tibergegangen sind und chromato- 
lytische Erscheinungen zeigen (Abb. 24). Wenn mithin die Dotterkerne 


Abb. 21. Mannchen-Embryo kurz vor der Invagination. Dotterkerne (Do) in Teilung. 
Der primaire Mycetomkern (K) ist am hinteren Pol liegengeblieben. Ug Urgeschlechtszellen 


Abb. 22. Mannchen-Embryo: Beginn der Invagination. Do Dotterkerne; 
Ug Urgeschlechtszellen; K primarer Mycetomkern 


Abb. 23. Die Invagination ist schon etwas weiter fortgeschritten alsin Abb. 22. Dotterkerne 
(Do) und der primaire Mycetomkern (K) beginnen zu verblassen. Die Urgeschlechtszellen 
(Ug) haben sich ringférmiger angeordnet 


Abb. 24. Méannchen-Embryo: Mittlere Invagination. Von primaren Mycetomkernen ist 
nichts mehr zu sehen. Auch die Dotterkerne (Do) sind schon weitgehend aufgeldst. 
Ug Urgeschlechtszellen 
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der mannlichen Embryonen auch keine Beziehungen zu den sich ab- 
plattenden Mycetolemmzellen der Weibchen zeigen, so darf doch in 
ihrer auffallenden Vermehrung wahrscheinlich eine Erinnerung an ihre 
Aufgabe im infizierten Embryo erblickt werden. 

c) Die Gastrulation. Die Keimstreif-Invagination geschieht vom 
hinteren Pol des Embryos her (Abb. 22) durch starke Vermehrung der 
dortigen Blastodermzellen. Der sich handschuhfingerformig einstiilpende 
Invaginationspfropf wachst nie genau in die Mitte der Blastulahdhle 
ein, sondern stets am Rande derselben, die Urgeschlechtszellen und 
primaren Mycetomkerne dabei seitlich liegen lassend. Auf seitlichen 
Sagittalschnitten (Schema der Schnittfiihrung s. Abb. 25) sieht man 
deshalb auch nur den Keimstreif und eventuell einige degenerierende 
Dotterzellen (vgl. Torus Abb. 15). So ist es méglich, da T6rH (1937) die 
schon auf diesem Stadium vdllig selbstandig existierenden Urgeschlechts- 
zellen tibersehen hat, wenn er tiber dieses Entwicklungsstadium schreibt: 
,,Die Embryonen sind im Vergleich zu den weiblichen kleiner (was 
nach meinen Beobachtungen nicht der Fall ist; denn die Mannchen- 
Embryonen sind gerade auf diesem Stadium wesentlich gréfBer als die 
Weibchen-Embryonen). Sie sind aus Blastodermzellen, Keimstreifzellen 
und Dotterzellen aufgebaut. Die Dotterzellen liegen frei im Inneren und 
werden nicht abgeplattet.‘‘ Erst wenn der Keimstreif im Begritfe ist 
sich umzubiegen, sollen nach T6rx die ersten Urgeschlechtszellen sicht- 
bar werden. Im Gegensatz dazu fand ich, da8 im frihen bis mittleren 
Invaginationsstadium die immigrierten Urgeschlechtszellen sich sogar 
schon kreisférmig anordnen. Vermutlich handelt es sich hierbei um die 
ersten Anlagen der Hodenfollikel. Besonders schén ist dies auf den 
Abb. 23 und 24 zu erkennen. 

Um nun auf das Schicksal der priméren Mycetomkerne zuriick- 
zukommen, so ist zu sagen, dafX§ diese, ahnlich wie die Dotterkerne, 
einer allmahlichen Degeneration unterliegen. Dotter- sowie primire 
Mycetomkerne kénnen ja nun, da keine Symbionteninvasion erfolgt, 
nicht mehr die sonst tibliche Verwendung finden. (In diesem Zusammen- 
hang mochte ich darauf hinweisen, da8 vielleicht nicht nur der invagi- 
nierte Keimstreif, wie ich das friiher annahm, sondern auch schon die 
sehr zeitig immigrierten Urgeschlechtszellen mit dem Unterbleiben der 
Symbionten-Infektion irgendwie in kausalem Zusammenhang stehen.) 
Ebenso wie die Dotterkerne werden die primiren Mycetomkerne auf 
den Schnitten immer blasser (Abb. 22 und 23), was wohl auf lytische 
Prozesse zurtickzufiihren ist, und verschwinden dann ganz. Helle Raume 
lassen oft noch ahnen, wo sie friiher gelegen haben. Meist sieht man schon 
im Stadium der mittleren Invagination (Abb. 24) nichts mehr von ihnen. 

Wie es nicht anders zu erwarten war, bestatigt mithin das Studium 
der Embryonalentwicklung der Mannchen, daB8 sie urspriinglich ebenfalls 
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Symbionten besaBen und sie erst im Zusammenhang mit ihrer Rudi- 
mentierung verloren haben. Ein weiterer deutlicher Hinweis darauf 
besteht ja auch in der urspriinglich dem Ubertritt der Symbionten 
dienenden voriibergehenden Unterbrechung des Blastoderms am hinteren 
Pol. In ahnlicher Weise konnte Bucnnur (1954/55) fiir die riissellosen, 
wie die Pemphigus-Mannchen nie Nahrung aufnehmenden Mannchen 
der Stictococcinen zeigen, daB ebenfalls in der Embryonalentwicklung 
gewisse Stadien durchlaufen werden, die an eine ehemalige Besiedlung 
mit Symbionten erinnern. Auf Grund meiner Befunde bei Pemphigus 
wird man vermuten diirfen, da auch bei den Mannchen von Stomaphis 
quercus I.., bei denen bisher keine Anklange an eine ehemalige Symbiose 
gefunden wurden, solche Reminiszenzerscheinungen vorhanden sind. 
In jingster Zeit (1958) wurden von BucHNER auch die Mannchen 
zweier Hormaphidinen auf ihre Symbiose hin gepriift, und dabei 
wurde festgestellt, daB sie bei Glyphinaphis bambusae v. d. Goor 
symbiontenfrei, bei der Gattung Hamamelistes hingegen infiziert sind. 
Eine vergleichende Untersuchung einer gréBeren Anzahl von Aphiden- 
Mannchen, die freilich auf groBe Materialschwierigkeiten stot, ware 


daher sehr erwitinscht. 


4. Zeitlicher Vergleich der friihembryonalen Entwicklung 
ber Midnnchen und Weibchen 

Schon TérH hat erkannt, daB sich der Mannchen-Embryo rascher 
entwickelt als der Weibchen-Embryo, jedoch ist seine Formulierung 
,die beiden mannlichen Embryonen sind in der Embryonalentwicklung 
immer einen Schritt weiter als die weiblichen“ nur ungenau. Deshalb 
méchte ich anschlieBend wenigstens fiir die frihembryonale Entwick- 
lung, soweit sie sich noch in der GroBmutter, d. h. der Hauptwirtsvirgo 
oder der Exulis abspielt, einmal genau die Stadien gegentiberstellen, 
die man zur gleichen Zeit im gleichen Sexupara-Embryo antrifft. 

Anfangs sieht man nur Endfacher (Abb. 2), wobei ich nochmals 
betonen méchte, da schon das ,,Mannchen-Endfach*‘ gréBer als das 
,»Weibchen-Endfach“ ist. Wéahrend nun das Endfach der Hiréhren, in 
denen Weibchen entstehen, noch lange unverandert bleibt, gleitet aus 
dem ,,Mannchen-Endfach* schon bald die zum Mannchen werdende 
Oocyte in den Hileiter. Geschieht Entsprechendes im weiblichen End- 
fach, so betindet sich der Mannchen-Embryo schon auf einem mittleren 
Stadium der Blastodermbildung und hat die Dotterkerne bereits ins 
Innere abgegeben. Die erste Furchungsteilung des Weibchen-Embryos 
fallt etwa mit der Abgabe der priméren Mycetomkerne im Mannchen- 
keim zusammen. Den Dotterkern gibt das Weibchen-Blastoderm ins 
Innere ab, wenn sich im Inneren des Mannchens schon eine gréBere 
Menge Urgeschlechtszellen angesammelt hat. Wenn sich das Mannchen 
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zur Invagination anschickt, ist im Weibchen auBer einer Vermehrung 
der Blastodermzellen noch nichts weiter vor sich gegangen. Die Abgabe 
des Mycetomkernes im Weibchen erfolgt erst, wenn der Mannchen-. 
Keimstreif schon sehr weit invaginiert ist. Dies sind die letzten Stadien 
der Sexualis-Embryonen, die noch in der Gro8mutter anzutreffen sind. 
Auf die Verhaltnisse nach der Geburt der Sexupara méchte ich hier 
nicht weiter eingehen und verweise auf die Abbildungen meiner friiheren 
Arbeit (1958). 

Um noch kurz auf die Dauer der einzelnen Stadien hinzuweisen, so 
kann ich an Hand meiner histologischen Untersuchungen nur die relative 
Dauer angeben, die aus der Haufigkeit des Auftretens der betreffenden 
Stadien zu ersehen ist. Beim Mannchen-Embryo bendétigt die Immigra- 
tion der Urgeschlechtszellen offenbar die relativ langste Zeit. Auch das 
Blastulastadium, etwa von der vierten Furchungsteilung an, bekommt 
man sehr haufig zu Gesicht, wahrend die ersten Furchungsschritte 
wohl rascher vor sich gehen. Ganz selten sieht man die Teilung der 
Dotterzellen. Sie geht offenbar sehr rasch vor sich. Auch die Invagina- 
tion des Keimstreifs ist nicht von allzulanger Dauer. Die Weibchen- 
Embryonen trifft man am haufigsten im mittleren bis spaten Blasto- 

-derm an. Die Bildung der Mycetomanlage bekommt man nur sehr 
selten zu Gesicht. : 

Zum SchluB méchte ich das eben Gesagte nochmals in tibersichtlicher 
Weise (Abb. 25) darstellen. Die obere Reihe zeigt die friihembryonale 
Entwicklung der Weibchen, die untere die der Mannchen in zeitlicher 
Korrelation. 


IV. Eingehendere Studien iiber die Entwicklung und die ,,partielle 
Degeneration’: der Mycetomanlage des Fundatrix-Embryos im Winterei 


1. Allgemeines, Literatwriibersicht 


Uber die friihembryonale Entwicklung der Fundatrix-Generation 
von Aphididen im Winterei besitzen wir eine recht gute Darstellung 
von WEBSTER und PuHrtiies (1912) tiber Schizaphis graminum Cp. 
(= Toxoptera graminum Ronv.). Hine Erginzung dazu bietet die Arbeit 
von Fiéent (1904), der die spatembryonale Entwicklung im Winterei von 
Nasonovia ribisnigri Hru. (= Aphis ribicola Kaur.) und Kallistaphis 
betulicola Kaur. (=: Aphis betulicola Kaur.; Fam. Callaphididae) be- 
schreibt. Auf die Entwicklung der dotterreichen Adelgiden-Hier, aller- 
dings nicht speziell auf die der Sexualis-Weibchen, geht Prorrr (1937) 
kurz ein. Uber Pemphigiden war meines Wissens noch nichts bekannt. 
1958 habe ich den Versuch gemacht, einen Uberblick tiber die Verhalt- 
nisse bei Pemphigus spirothecae Pass. zu geben. Inzwischen habe ich 
ein umfangreicheres Material dieser Art studiert und méchte deshalb 
meine damaligen Beobachtungen im folgenden noch erganzen. Besonders 
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auf die Entwicklung der Mycetomanlage méchte ich etwas naher ein- 
gehen, da WEBSTER und PHILLIPS sowie FLOGEL, die ja die wahre Natur 
des ,,ovarian yolk“ bzw. des ,,Pseudovitellus‘* noch nicht kannten, hier 
einige Liicken gelassen haben. 


2. Die Entwicklung bis zum Beginn der ,,partiellen Degeneration“ 


Die zunachst noch kernlose Symbiontenmasse am hinteren Pol 
des Wintereies wird nach der Blastodermbildung, die, wie bei dotter- 
reichen Insekteneiern allgemein tiblich, durch superfizielle Furchung 
erfolgt, mit Kernen versorgt. Bei Pemphigus stammen die Kerne in 
der Regel vom hinteren Blastoderm ab (Abb. 26) und sinken von hier 
aus in den Symbiontenballen ein. Bei Schizaphis graminum sollen die 
kiinftigen Mycetocytenkerne Dotterkerne sein, doch haben dies WEBSTER 
und Primus anscheinend nicht genau beobachtet: ‘‘Some of the yolk 
celles apparently pass into the ovarian yolk.” Es ist auch schwierig, 
an Hand eines fixierten Praparates restlose Klarheit tiber diese Frage 
zu erhalten, zumal die Kerne, die sich im Symbiontenballen finden, vor 
allem auf so friihem Stadium morphologisch nicht von den im Ki- 
Inneren zuriickbleibenden Dotterkernen unterscheidbar sind. Auch 
Prorfrt schreibt nichts Genaueres tiber die Herkunft der Mycetocyten- 
kerne. (,,Wenn die Furchungskerne an die Oberflache des Kies gewandert 
sind, sind auch Kerne in die Symbiontenansammlung eingesunken.“‘) Im 
Prinzip ist es ja gleichgiiltig, ob die Mycetocytenkerne Blastoderm- oder 
Dotterkerne sind, da man die vom Ei-Inneren in den Symbiontenballen ein- 
dringenden Dotterkerne ja auch als auf der Wanderung an den Kirand 
befindliche Furchungsblastomeren auffassen kann, die ebensogut zu 
Blastodermzellen hatten werden kénnen. Es spielt nur die zeitliche 
Frage eine Rolle, und hier scheint es alle Ubergiinge zu geben. WEBSTER 
und Pures schreiben, da sogar noch bei Beginn der Keimstreif- 
bildung Zellen aus dem Ei-Inneren an den hinteren Eipol wandern — 
zu einem Zeitpunkt also, an dem in der Regel die Blastodermbildung 
bereits abgeschlossen ist —- und den invaginierenden Keimstreif ver- 
stairken helfen: ‘‘We find, in addition, that some ot the celles from the 
interior of the egg migrate to the posterior pole to assist in this process”’ 
(beim Beginn der Keimstreifbildung). Diese Erscheinung konnte ich 
bei Pemphigus spirothecae nie beobachten. Der Beginn der Keimstreif- 
bildung erfolgt hier einzig und allein durch lebhafte Teilung der hinteren 
Blastodermzellen (Abb. 27). 

Der Symbiontenballen wird von dem allmahblich ins Ei-Innere ein- 
wachsenden Keimstreif vor sich hergeschoben, wie dies WEBSTER und 
Puitrirs im Prinzip richtig beschreiben. Stadien, wie sie die Autoren 
in ihren Fig. 3 und 4 (Plate ITI) abbilden, konnte ich dabei allerdings 
nicht finden. Niemals wachsen bei Pemphigus die beiden Halften des 
Keimstreifs zunachst seitlich am Symbiontenballen vorbei, so da® dieser 


PN NON Ae ene Se vee 


tle a 


<< 


rT Ae 


*t<% re 


= 


3 


Geschlecht und Symbiose bei den Pemphiginen 341 


wie ein Sack in die Amnionhéhle hineinhangt. In meinen Praparaten 
liegt der Symbiontenballen immer deutlich an der Spitze des invagi- 
nierenden Keimstreifs (Abb. 27 und 28). 

Die Zahl der Kerne im Symbiontenballen entspricht in der Regel 
schon auf diesem Stadium der definitiven Zahl von Mycetocytenkernen 
in der Fundatrix. Mit die- 
ser Beobachtung geht Hand 
in Hand, daB8 ich auch spa- 
ter nie Teilungsstadien von 
Kernen im Symbionten- 
ballen finden konnte — ab- 
gesehen von Endomitosen, 
die ja nur eine Vermehrung 
der Kernsubstanz, aber 
nicht der Kernzahl bewir- 
ken. Die Mycetocytenkerne 
der Fundatrix gehen somit 
alle unmittelbar aus dem 
Blastoderm des Wintereies 
bzw. bei Schizaphis grami- 
num aus Dotterkernen 
hervor. 

Die Wachstumszone des 
jungen Keimstreifs liegt 
nahe dem hinteren Eipol. 
Hier finden sich sehr viele 
Kerne (Abb. 28), die all- 
mahlich nach vorn abge- 
geben werden. Vom hin- 
teren Kipol geht der Keim- 
streif zunachst noch flie- Abb. 26. Winterei von Pemphigus spirothecae Pass. 


Bend ins Blastoderm uber, nach der Blastodermbildung. Der Symbiontenballen 
k enntli ch da dur ch daB wird mit Kernen aus dem Blastoderm versorgt 
? 


s . : r-mehr Abb. 27. Beginn der Keimstreif-Invagination ins 
sich die Kerne imme Winterei. Der Symbiontenballen wird vom Keimstreif 


abplatten. Die Umwand- ins Ki-Innere geschoben 
lung des Blastoderms in 
die Serosa vollzieht sich in dem Augenblick, in dem sich der dann 
schon weit ins Innere hineingewachsene Keimstreif vom hinteren 
Eipol ablést. Dies geschieht bei Pemphigus durch Verloten der beiden 
Blatter des Keimstreifs im hinteren Abschnitt, der immer diinner wird 
(Abb. 29) und sich schlieBlich vom Blastoderm lést. Es entsteht so 
das ,,Stadium der friihen Amnionhéhle“, in dem der junge Keim mehr- 
schichtig wird und in dem die ersten Urgeschlechtszellen abgegeben 
werden. 
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Was den Zustand des Symbiontenballens bis zu diesem Stadium 
anbetrifft, so ist nichts Auffallendes dariiber zu berichten. Die Symbion- 
ten, die morphologisch vollig einheitlich sind, verharren in einer Art 
Ruhezustand. Die Kerne sind unregelma®ig zwischen den Symbionten 


Abb. 28. Der Invaginationspfropf mit dem Symbiontenballen an seiner Spitze ist weiter 
ins Hi-Innere eingedrungen. Am Hinterende bemerkt man eine starke Kernvermehrung. 
Hier ist die Wachstumszone des Keimstreifs. Sy Symbiontenballen; Dh Dotterhiutchen 


Abb. 29. Bildung der Amnionhéhle. Die Verbindung zum Blastoderm ist nur noch diinn 
und wird bald abreiBen. Die Urgeschlechtszellen beginnen sich abzusondern. 
Dh Dotterhiutchen; Ug Urgeschlechtszellen; Do Dotterkern 


verteilt. Um den frei ins Ki-Innere ragenden Teil des Symbiontenballens 
kann man haufig ein zartes, dunkler tingierbares Haiutchen erkennen, 
das ich als Dotterhautchen bezeichnen méchte, da ich annehme, da8 
es aus Bestandteilen des Eiweifdotters hervorgegangen ist. Das Dotter- 
hautchen hat nichts mit der definitiven Mycetomhiille zu tun, die, wie 
wir sehen werden erst spiter angelegt wird. Dadurch unterscheiden 
sich die Pemphigiden von den Adelgiden, bei denen die kiinftigen 
Mycetolemmkerne schon vor der Invagination des Keimstreifs am 
Rande des Symbiontenhaufens liegen (PRoFFr 1937). 
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3. Die ,,partielle Degeneration‘ 
der M ycetomanlage 


Sehr wichtig fiir das sym- 
biontische Geschehen ist das 
,, stadium der friihen Amnion- 
hdhle*. In diesem Stadium 
vollziehen sich die ,,partielle 
Degeneration“ sowie die Auf- 
teilung der Symbionten in 
Mycetocyten. Diese Vorginge 
beginnen zunachst damit, daB 
sich die bis dahin regellos im 
Symbiontenballen verstreuten 
Kerne etwa in der Zone eines 
Kugelmantels anordnen, so 
daB das Zentrum frei von 
Kernen wird. Hier beginnen 
die Symbionten nun zu dege- 
nerieren, was infolge der Ande- 


‘rung des farberischen Verhal- 


tens deutlich sichtbar gemacht 
werden kann. Zunachst farben 
sich die zentralen Symbion- 
ten nur etwas starker als 
die randstaéndigen an. Bald 
jedoch findet man im Zen- 
trum eine dunkle Masse, die 
aus den degenerierten Sym- 
bionten besteht (Abb. 30). In 


Abb. 30. Mycetomanlage eines Funda- 
trix-Embryos im Stadium der frii- 
hen Amnionhéhle. Die randstindigen 
Symbionten und Kerne teilen sich 
in Mycetocyten auf, die zentralen 
Symbionten sind schon deutlich in 
Degeneration _begriffen.- Auch vier 
innen gelegene Kerne (K) zeigen pyk- 
notische Erscheinungen. Doke Dotter- 
kerne, die sich eng an die Mycetom- 
anlage gelegt haben 


Abb. 31. Die Degeneration ist wei- 

ter fortgeschritten. Die pyknotischen 

Kerne beginnen zu _ verschmelzen. 

Hk aus dem Embryo zugewanderter 
Hillkern 


=—"— £«@ 


der Randzone teilen sich zur gleichen Zeit die Symbionten in einzelne 
Mycetocyten auf, und das ganze Organ umgibt sich mit einer kern- 
haltigen Hiille, die das Dotterhéutchen ablost. Das Auswachsen der 
Hiille beginnt vom Rande des Embryos her, indem von hier Zellen aus- 
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Abb. 32. Fast vollstandiger Chromatinring (Chr) um die zentralen degenerierten Symbionten 


Abb. 33a u. b. Frontalschnitt durch das Stadium des Fundatrix-Embryos, in dem die dege- 
nerierte Masse (dM) aus dem Symbiontenballen ausgestofen wird. (Erklirungen im Text) 


Abb. 34. Umrollung des Fundatrix-Empbryos 
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wandern und sich an den Symbiontenballen legen (Abb. 31). Wir haben 
es 5 also mit einem Parallelfall zur Kleiderlaus zu tun (BaupiscH 1958). 
Hier wird die Mycetomhiille ja ebenfalls vom Embryo aus einer ,,Zell- 
platte vermutlich mesodermaler Herkunft“ gebildet, allerdings in einem 
etwas spateren Stadium. Bei Pemphigus scheinen sich auBerdem auch 
Dotterzellen an der Hiillbildung zu beteiligen. Man sieht deutlich 
(Abb. 30) an dem dem Ei-Innern zugelegenen Pol des Symbionten- 
ballens in Vertiefungen Zellen liegen, die eindeutig an der hellrosa Far- 
bung ihres Plasmas als Dotterzellen kenntlich sind. Ihre Lagebeziehung 
zur Mycetomanlage 1i8t vermuten, da8 auch sie sich an der Hiillbildung 
beteiligen, wie dies ja bei aus dotterarmen Hiern entstandenen Embryonen 
ausschlieBlich der Fall ist. Die hintere Halfte der Mycetomhiille wiirde 
dann von embryonalen Zellen, die vordere von Dotterzellen gebildet. 

Nun miissen wir noch das Schicksal der Kerne der Mycetomanlage 
klaren. Die meisten Kerne werden bei der Aufteilung der randstindigen 
Symbionten ebenfalls auf die einzelnen Mycetocyten verteilt, bzw. sie 
liegen schon im Zentrum derselben, wenn die Abgrenzung beginnt. 
Kinzelne, nach innen zu gelegene Kerne, bleiben jedoch auBerhalb der 
definitiven Mycetocyten. Ich vermute, da8 sie urspriinglich dazu 
bestimmt waren, mit den degenerierten zentralen Symbionten Myceto- 
cyten zu bilden. Da sie nun aber nicht mehr gebraucht werden, gehen 
sie ebenfalls zugrunde. Zundachst liegen sie noch einzeln und zeigen 
pyknotische Erscheinungen (Abb. 30). Dann verschmelzen sie, je nach 
ihrer Lage zueinander, auf verschiedene Weise. In besonders schénen 
Fallen kann man nach beendeter Fusion einen Chromatinring um die 
zentralen degenerierten Symbionten erkennen (Abb. 32), dessen Identi- 
tat mit Kernprodukten ich mit Hilfe der Feulyenschen Nuklealfarbung 
nachweisen konnte. Manchmal verschmelzen die Kerne schon sehr bald, 
oft bleiben sie aber auch noch lange einzeln erhalten. 

Die degenerierte Zone bleibt zunaichst im Zentrum der Mycetom- 
anlage liegen. Sie wird aber nicht in situ aufgelést, sondern eigentitim- 
licherweise vor ihrer endgiiltigen Degeneration aus dem Symbionten- 
ballen ausgestoBen. Dies geschieht erst, nachdem die Mycetomanlage 
schon dorsal vom Embryo liegt, aber noch vor dessen Umrollung. 
Abb. 33 zeigt einen Schnitt durch das Stadium des Embryos, in dem 
in der Regel die AusstoBung des degenerierten Teiles aus der Mycetom- 
anlage erfolgt. In Abb. 33a sehen wir einen Frontalschnitt, der das 
Hochwachsen des Ektoderms zu beiden Seiten des Dotters veranschau- 
licht. Abb. 33b zeigt einen etwas weiter dorsal gefiihrten Frontal- 
schnitt, der das AusstoBen der degenerierten Zentralmasse erkennen 
laBt. Dies geschieht meist am vorderen, dorsalen Rande der Mycetom- 
anlage. Nach der Umrollung, die etwa Mitte Marz vor sich geht und 
nur selten so deutlich wie auf Abb. 34 zu sehen ist, finden sich keine 
Reste der degenerierten Zone mehr. 
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Die ,,partielle Degeneration’ der Mycetomanlage des Fundatrix- 
Embryos im Winterei scheint zundchst unverstandlich. Sie labt sich 
aber den Fallen zuordnen, in denen ebenfalls bei der Bildung von 
Organen oder Zellen Restkérper zuriickgelassen werden (ich denke da 
z. B. an die Gametenbildung bei den Gregariniden), wenn auch die 
Ursachen zunachst noch unbekannt sind und sich auch mit histologi- 
schen Methoden nicht klaren lassen. 


Zusammenfassung 

1. Die vorliegende Arbeit befaBt sich mit zwei Fragenkomplexen 
aus der Embryologie der Pemphiginen, die sich vor allem auf die Entwick- 
lung dersymbiontischen Einrichtungen bei diesen Pflanzenlausen beziehen. 

2. Es wird zunichst die noch in der GroBmutter, d.h. der Virgo 
bei Pemphigus spirothecae Pass. baw. der Exulis bei Pemphigus 
bursarius L., vor sich gehende Embryonalentwicklung der Sexualis- 
Generation beschrieben. 

3. Ein zeitlicher Vergleich zeigt eine deutliche Vorausentwicklung 
der Mannchen-Embryonen, die in dieser Periode auch stets gréBer als 
die Weibchen-Embryonen sind. Bei der Geburt der Sexupara sind die 
Weibchen-Embryonen etwa 50 lang und haben mit der Keimstreif- 
Invagination noch nicht begonnen. Die Mannchen-Embryonen, die auf 
dem gleichen Stadium sind, haben eine Linge von etwa 75 yu. Bei der 
Geburt der Sexupara sind sie etwa 100 uw lang und besitzen einen schon 
weit invaginierten Keimstreif. 

4. Auch in den Mannchen-Embryonen finden sich in Homologie zu 
den Weibchen-Embryonen primaire Mycetomkerne, die allerdings bald 
degenerieren und nach der Geburt der Sexupara nichtmehrerkennbar sind. 

5. Die beim Weibchen zur Mycetom-Hiille werdenden Dotterkerne, 
die auch beim Mannchen etwa beim vierten Furchungsschritt in die 
BlastulahGhle abgegeben werden, degenerieren im mannlichen Ge- 
schlecht wie die primaren Mycetomkerne. 

6. Die bei den weiblichen Embryonen der Einwanderung der Symbion- 
ten dienende Unterbrechung des Blastoderms wird auch in den ent- 
sprechenden Stadien der Mannchen angelegt. 

7. Die Ursamenzellen werden schon sehr zeitig differenziert und 
immigrieren noch vor der Keimstreif-Invagination vom hinteren Pol 
der Blastula ins Keiminnere. 

8. Der zweite Fragenkomplex bezieht sich auf die Entwicklung der 
Mycetomanlage des Fundatrix-Embryos von Pemphigus spirothecae 
Pass. im Winterei. 

9. In den zunadchst am Hinterende des Wintereies gelegenen Symbion- 
tenballen sinken in der Regel vom Blastoderm her Zellen ein. Thre 
Menge entspricht schon der definitiven Kernzahl des Fundatrix-Myce- 
toms. Spatere Teilungsvorginge wurden nicht beobachtet. 
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10. Beim Vergleich der Symbionten lassen sich keine morphologi- 
schen Unterschiede feststellen. 

11. Der Symbiontenballen wird an der Spitze des invaginierenden 
Keimstreifs ins Hi-Innere hineingeschoben, wobei er von einem ,,Dotter- 
hautchen“ umgeben wird. 

12. Im ,,Stadium der friihen Amnionhdhle“ ordnen sich die Kerne 
im Symbiontenballen in einer kugelmantelférmigen Zone um das 
Zentrum, das dadurch kernfrei wird. Danach beginnen die zentralen 
Symbionten zu degenerieren. Die randsténdigen Symbionten und Kerne 
grenzen sich zu Mycetocyten ab, und die definitive Mycetomhiille 
entsteht. 

13. Auch einige innen gelegene Kerne, die nicht beim Aufbau der 
Mycetomanlage verwendet werden, degenerieren. Sie werden pyknotisch 
und bilden in giinstigen Fallen einen Ring um die zentralen degenerierten 
Symbionten. 

14. In der spaiten Embryonalentwicklung wird die degenerierte 
zentrale Masse am vorderen, dorsalen Rande der Mycetomanlage in 
den Fettkorper ausgestoBen und dort aufgelést. 

15. Die lytischen Prozesse sind meist schon vor der Umrollung des 


Embryos beendet. 
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A. Kinleitung 

An tierischen Farbmustern 1a8t sich besonders anschaulich die réum- 
liche und zeitliche Ordnung von Gliederungsvorgangen verfolgen. In 
vergleichenden Untersuchungen zeigte HENKE (1933, 1935, 1948) vor 
allem an dem sich in der Flache vergréBernden und gliedernden Schmet- 
terlingsfliigel, daB die Farbmuster haufig auf verhaltnismaBig einfache 
Grundvorginge tierischer Entwicklung zuriickzufiihren sind. 

Die Farbmuster auf der Molluskenschale nehmen eine besondere 
Stellung ein, da die FlaichenvergroBerung der Schale nur langs des 
Schalenrandes erfolgt. Bei der Schnecke Theodoxus fluviatilis L. und 
der Muschel Dreissensia polymorpha L. liegt das Farbmuster in einer 
eigenen Schalenschicht, die von einem begrenzten Epithelstreifen des 
Mantelrandes gebildet wird (BECKER 1949). Die wechselnden Gliede- 
rungen in diesem Epithelstreifen werden ,,wie die Tatigkeit eines Muskels 
auf einem Kymographion” (HENKE 1953, S. 27) auf der Schale aufge- 
zeichnet. Die Farbmuster der Mollusken bieten daher den Vorteil, auch 
den zeitlichen Verlauf von Gliederungsvorgingen leicht tiberschauen 
za konnen. 

Unter den einheimischen Schnecken ist die kleine Neritine Theo- 
doxus fluviatilis L., auf deren reiche Farbmustervariabilitat BECKER 
aufmerksam machte, fir Farbmusteruntersuchungen gut geeignet. Es 
verlockt daher, die Mustervariabilitat von Theodoxus experimentell in 
ihrer Abhangigkeit von auBeren und inneren Faktoren zu untersuchen. 
Es besteht dabei die Aussicht, verschiedenartige im Mantelrand ab- 
laufende Gliederungsvorgange erfassen zu kénnen und besonders einen 
Hinblick in die Entwicklungsphysiologie rhythmischer Gliederungen zu 
gewinnen. 

Erste Voraussetzung fiir diese experimentelle Untersuchung war eine 
hinreichende Zuchtmethode, die bisher fiir diesen rhiphidoglossen 
Prosobranchier fehlte. Weiterhin waren eine genaue Kenntnis der 
Schalenstrukturen und eine Analyse der Wachstumsordnung der Schalen- 
flache notwendige Vorbedingungen fiir eine médglichst strenge Be- 
schreibung der Farbmuster. So werden erst im Anschlu8 an die Schilde- 
rung der Zuchtmethoden, der Schalenstrukturen und des Schalen- 
wachstums die qualitativ verschiedenen Mustertypen und ihre Haupt- 
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varianten beschrieben. Hierauf wird die Variabilitaét der Farbmuster 
von Theodoxus fluviatilis unter verschiedenen AuSenbedingungen dar- 
gestellt. Im letzten Abschnitt wird an Hand des Versuchsmaterials auf 
die einzelnen Mustertypen nochmals ausfiihrlich eingegangen und nach 
den Gliederungsvorgingen gefragt, die ihrer Bildung zugrunde liegen. 


Die Anregung zu dieser Arbeit verdanke ich meinem hochverehrten Lehrer 
Herrn Professor Dr. Kart HENxKg, dem ich fiir eine stetige Férderung zu besonde- 
rem Dank verpflichtet bin. Nach seinem Tode forderten Herr Professor Dr. Hans 
Utrice und Herr Professor Dr. Hans PrepHo die Untersuchungen. Herrn Pro- 
fessor PrepHO danke ich dariiber hinaus fiir eine kritische Durchsicht der schrift- 
lichen Arbeit. 


B. Material, Zucht- und Untersuchungsmethoden 


Material. Das Hauptuntersuchungstier war Theodoxus fluviatilis L. (abgekiirzt 
Th. fl.). Die in den Versuchen verwendeten Schnecken wurden an der unteren 
Werra bei Hedemiinden gesammelt. Diese weist durch salzhaltige Abwasser der 
Kaliindustrie einen erheblichen Salzgehalt auf, der infolge einer unterschiedlichen 
Abwassereinleitung und wechselnden Wasserfiihrung in weiten Grenzen schwankt. 
Der Jahresdurchschnitt liegt an der unteren Werra seit einigen Jahren bei einem 
Salzgehalt von 4,5°/ 9); im Maximum treten Konzentrationen bis zu 14°) auf 
(Scumrrz 1956). 

Daneben wurden Theodoxus-Schalen von weiteren Standorten und andere 
Schneckenarten — besonders Clithon owalanensis (Luss.), Nerita exuvia L., Heli- 
costyla polychroa (Sow.) und Cepaea nemoralis L. — vergleichsweise herangezogen. 

Zuchtbedingungen'. Die Tiere wurden in zugedeckelten 0,5 Liter Milchsatten 
(Fliissigkeitsmenge 200—250 cm?) in Hinzel- und Massenzuchten bei definierten 
Salzgehalts- und Temperaturbedingungen auf Steinplatten (Muschelkalk) und bei 
konstanter Belichtung (Leuchtstoffréhren Osram HNI oder HNG, Tag-Nacht- 
Rhythmus 10:14 Std) gehalten. Kine Durchliiftung der Schalen war nicht not- 
wendig. 

Nach anfanglichen Zuchtversuchen mit natiirlichem Werrawasser wurden 
synthetische Salzlésungen (Tabelle 3, 8.377) bereitet?, die in ihren relativen 
Tonenkonzentrationen dem Werrawasser entsprachen. Die Lésungen wurden in 
den Versuchen (1—4 Tiere pro Schale) in Abstiinden von 2—3 Wochen erneuert. 
Die pH-Werte schwankten taglich, unabhangig von Alter und Konzentration der 
Lésungen, maximal zwischen 7,9 und 8,5. Die Zuchten wurden im allgemeinen bei 
Zimmertemperatur gehalten. Fiir die Versuche wurden Temperaturkammern von 
18, 20 und 25°C verwandt (Genauigkeit + 0,5°C; diese Schwankung ergab sich 
durch eine leichte Erwarmung wahrend der Belichtung). 

Erndhrung. Th. fl. weidet die Rasen einzelliger Algen ab, in der Werra aus- 
schlieBlich Diatomeen. Die Tiere kénnen die Diatomeen jedoch nur dann ver- 
dauen, wenn sie diese von einem rauhen Untergrund aufnehmen (ULRiIcH u. NEv- 
MANN 1956). Artenreine Massenkulturen von Diatomeen (Pennales) waren nicht 
méglich, da eine geeignete Art hierfiir fehlte. Es konnten nur Artengemische ver- 


1 Kinzelheiten iiber die Biologie und Ziichtung von Theodoxus, die im Rahmen 
dieser Arbeit gesammelt wurden, sollen in einer gesonderten Veréffentlichung mit- 
geteilt werden. Im folgenden sind nur die wichtigsten Zuchtdaten genannt. 

2 Herrn Dr. W. Scumitz (Limnologische FluBstation Freudenthal) danke ich 
fiir Auskunft iiber die physiographischen Daten des Werrawassers, besonders aber 
fiir die freundliche Ausfiihrung einiger Wasseranalysen. 
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mehrt werden, fiir deren Zucht sich auf die Dauer allein standig von Leitungswasser 
leicht durchstroémte Aquarien bewahrten. Da diese Diatomeenziichtung von 
mancherlei Zufallen abhangig war, wurde ein leicht ziichtbares und fiir T'heodoxus 
verdauliches Ersatzfutter gesucht. Es erwiesen sich hierfiir allein Chlamydomonaden 
als brauchbar, besonders Chlamydomonas eugametos, welche in einer verdiinnten 
Knopschen Nahrlésung (ein Teil Knop, drei Teile Aqua dest.) mit einem Zusatz 
von 5% Erddekokt gezogen wurden. Die Algen wurden zunachst in Reinkulturen 
vorvermehrt!. Die Massenvermehrung erfolgte anschlieBend in 4-Liter-Aquarien. 
Als Zusatzlicht zum Tageslicht wurden Leuchtstoffréhren und Gliihlampen ver- 
wendet. Aus den Massenkulturen wurde ein Chlamydomonaskonzentrat gewonnen. 
Dieses wurde in den jeweiligen Salzlosungen der Schneckenzuchten aufgenommen, 
um bei der taglichen Fiitterung eine Verdiinnung der Zuchtlésungen zu vermeiden. 
In diesen wurden die Flagellaten nur in geringem Mae wieder beweglich, so daB 
sie den von Theodoxus geforderten Algenrasen auf dem Untergrund bildeten. In den 
Versuchen wurden jedoch, soweit nicht anders erwahnt, entsprechend den natiir- 
lichen Bedingungen in der Werra nur Diatomeen verfiittert, welche in der gleichen 
Weise wie die Chlamydomonaden den Schneckenzuchten zugesetzt wurden. 

Fortpflanzung. Theodoxus ist getrenntgeschlechtlich. Da sich die Geschlechter 
in Form und GréBe der Schale nicht unterscheiden (BoyKotT u. Jackson 1914), 
sind sie nur an 4uBeren Geschlechtsorganen zu erkennen. Die Mannchen besitzen 
ein an der Basis des rechten Fiihlers gelegenes Begattungsorgan; bei den Weibchen 
liegt an der rechten Kérperflanke eine Rinne, die bei der Kopulation und der 
Kokonablage eine Rolle spielt. Diese Hilfsorgane entwickeln sich bei den Tieren 
der Werrapopulation bereits bei einer Schalengré8e von 3mm (alle Gréfen- 
angaben geben den maximalen Schalendurchmesser an; dieser entspricht bei der 
besonderen Schalenform von Theodoxus (S. 355) annahernd der Schalenbreite). 
Die Geschlechtsreife tritt erst spaiter em, so daB die Geschlechter rechtzeitig er- 
kannt werden kénnen. Um eine Kopulation mit Sicherheit zu vermeiden, sollten 
sie spatestens bei einer GréBe von 5 mm isoliert sein. In diesem Alter entwickeln 
sich die inneren Geschlechtsorgane zu ansehnlicher GréBe. 

Das Zahlenverhaltnis der Geschlechter ist ausgeglichen. Unter 673 in der Werra 
eingesammelten Tieren aller Altersgruppen (ab 3,5 mm) wurden 334 9° und 339 ¢¢ 
gezahlt. Die Kier werden in Kokons abgelegt; aus einem Kokon schliipft jeweils 
eine Jungschnecke (CLAPARHDE 1857). 

Entwicklung. Bei 25° C schliipfen die Schnecken durchschnittlich nach 30 Tagen, 
bei 20° C durchschnittlich nach 65 Tagen; sie sind etwa 0,8 mm gro. In der Werra 
erfolgt die Fortpflanzung durchschnittlich erst nach knapp zwei Jahren; die 
Schnecken haben dann dort annaihernd ihre Endgré8e von 7—7,5 mm erreicht 
(UtricH u. Neumann 1956). Im Laboratorium konnte die Entwicklungsge- 
schwindigkeit wesentlich beschleunigt werden. Ein in Einzelzucht bei 25°C ge- 
haltenes Exemplar erreichte innerhalb von 120 Tagen (einschlieBlich der Embryonal- 
entwicklung) eine Gro8e von 7,1mm. Demnach lassen sich in einem Jahr im 
giinstigsten Fall drei volle Generationen ziehen. 

Untersuchungsmethoden. Zur Deutung von Schalenstrukturen wurden Diinn- 
schliffe nach einer fiir die Bodenmikroskopie entwickelten Methode angefertigt 
(ALTEMULLER 1956)?. Um die Variabilitat der Schalenmuster zu erfassen, wurden 


' Das Pflanzenphysiologische Institut der Universitat Gottingen stellte mir fort- 
laufend Chlamydomonas-Reinkulturen zur Verfiigung. Herrn Dr.W. Kocu mochte ich 
fiir seinen Rat und seine freundliche Hilfe bei den Algenzuchten besonders danken. 

* Herrn Professor Dr. H. Frusm (Forschungsanstalt fiir Landwirtschaft, 
Braunschweig) danke ich fiir sein groBziigiges Entgegenkommen, in seinem Institut 
die Schliffe herstellen zu diirfen. Herrn Dr. H.-J. Avremiitier danke ich dabei 
fiir weitgehende Unterstiitzung und Hilfe. 
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Geschwisterschaften, die entweder von in der Werra eingesammelten und be- 
gatteten Muttertieren abstammten oder aus im Laboratorium angesetzten Kreuzun- 
gen hervorgegangen waren, bei definierten AuBenbedingungen aufgezogen und 
verglichen. Folgende auBere Faktoren wurden in ihrer Einwirkung auf die Varia- 
bilitat gepriift: Salzzusammensetzung (Abhangigkeit von Salzgehalt und relativer 
Tonenzusammensetzung), Temperatur, Futter und Wachstumsunterbrechungen. 
Kinzelheiten tiber die Versuchsmethoden sind jeweils im Zusammenhang mit den 
Versuchen dargestellt. Weiterhin lie8 sich durch Schalenranddefekte, wie sie hin 
und wieder auch im Freiland aufzufinden sind, die Musterbildung beeinflussen. 


C. Eigene Untersuchungen 


I. Strukturen und Wachstum der Neritinen-Schale 


1. Schalenpigment und Schalengranula als Einlagerungen 
der Musterkalkschicht 


Das Farbmuster von Theodoxus (Neritidae) setzt sich aus dunklen 
und hellen Schalenteilen zusammen. Die dunklen Schalenteile untersuchte 
bereits RoraripEs (1932) bei Theodoxus prevostianus C. Prr. Er fand 
unter dem Periostracum ein dunkles, kérniges Pigment. An Vertikal- 
schliffen durch die Schale stellte Beckrr (1949) fest, daB diese Pigmente 
stets in einer gesonderten, zwischen Periostracum und Hauptkalkschicht 
gelegenen Schalenschicht eingelagert sind. Er fihrte fiir sie den Namen 
Pigmentkalkschicht ein. 

Die Farbe des Schalenpigmentes ist bei Theodoxus aus der Werra im 
allgemeinen braun. Nur selten finden sich auch Tiere mit rétlichbraunen 
oder violettbraunen Pigmenten. Da die Pigmentdichte nicht nur bei 
verschiedenen Tieren, sondern auch beim gleichen Tier in verschiedenen 
dunklen Schalenteilen unterschiedlich stark sein kann, wechselt die 
Farbe der pigmentierten Schalenteile. So erscheint die Schale bei groBer 
Dichte der braunen Pigmentk6érner schwarzbraun und bei geringerer 
Dichte hellbraun. Wird nur wenig oder tiberhaupt kein Pigment. ein- 
gelagert, so sind die dunklen Schalenteile lichtbraun bis hyalin-gelblich 
gefarbt. Die Schale ist an solchen Stellen besonders lichtdurchlassig; 
hier sind bei Betrachtung im Durchlicht durchscheinende Feinstrukturen 
der Hauptkalkschicht+ gut zu erkennen (Abb. 1b). 

Die hellen Schalenteile sind bei Theodoxus bisher nie besonders be- 
achtet worden. Auch in ihnen lassen sich spezifische EHinlagerungen 


1 Diese Hauptkalkschicht besteht aus einer Schicht und weist eine Struktur 
auf, wie sie Kusse, (1933) fiir die Kalkschichten von Viviparus eingehend be- 
schrieb. Die bei der Schalenaufsicht im Durchlicht stellenweise hervortretenden, 
parallel-streifigen Schattierungen entsprechen Kalkplatten. Diese sind ihrerseits 
aus Kalkfibrillen aufgebaut, die sich in aufeinanderfolgenden Platten annaéhernd 
um 90° kreuzen. So zeigt sich auf quer zur Wachstumsrichtung (also parallel zu 
den Kalkplatten) verlaufenden Schliffen eine , Gitterstruktur®, auf Schliffen lings 
zur Wachstumsrichtung eine ,,Pallisadenstruktur“. BrckEr beschrieb diese Kalk- 
schicht bei Theodoxus als eine Prismenschicht. Dieses trifft nicht zu und erklart 
sich wahrscheinlich dadurch, daf er nur Langsschliffe untersuchte. 
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nachweisen. Dieses ergibt sich bereits, wenn man einen hellen Muster- 
fleck im Auflicht (Abb. 1a) und im Durchlicht (Abb. 1b) vergleicht. 
Ist er im Auflicht mehr oder weniger weiB gefarbt, so erscheint er im 
Durchlicht dunkelgrau und ist zumeist von einer schmalen lichtdurch- 
lassigen Zone umgeben, welche ihn von benachbarten, pigmentierten 
Schalenteilen absetzt. Auf Dimnnschliffen durch diese hellen, opaken 
Gebiete finden sich in der Pigmentkalkschicht kérnige, farblose Ein- 


a 


Abb. la u. b. Aufsicht auf einen Schalenausschnitt von Theodorus fluviatilis im Auflicht 

(a) und im Durchlicht (b). Die Wachstumsrichtung verlauft von oben nach unten (s. 

» Lingsstrichelung‘’’). Die feinen. Querlinien sind Feinstrukturen der Hauptkalkschicht, 
die gréBeren sind tiigliche Zuwachslinien. Vergr. 20 x 


lagerungen (Abb. 2), die das Licht streuen. Derartige Einlagerungen 
bemerkte erstmals HELMCKE (1935) in den opaken Bandern von Cepaea. 
Sie sollen daher im Anschlu8 an HELMOKE als Schalengranula bezeichnet 
werden. 


Bei starker Vergré8erung sind die Granula von T'heodoxus durchscheinend. Sie 
unterscheiden sich in Form und Gréf8e von den farbigen Pigmentkérnern. Diese 
sind rundlich und gleichgroB (etwa 0,5 uw). Die Granula variieren in der GroBe 
zwischen 0,5 und 1,3 4; die kleineren sind ebenfalls rundlich, die gréBeren sind 
gestreckt (Abb. 2). Die Schalengranula und die Pigmentkérner erscheinen bei 
gekreuzten Nikols in Dunkelstellung als Polarisationskreuze. 


Auch die Granuladichte variiert. Ist sie gering, so dominiert wieder 
wie bei schwach pigmentierten Schalenteilen die Eigenfarbung der 
Schale, und die hellen Schalenteile sind gelblich gefarbt. Bei groBer 
Dichte sind die hellen Musterflecken weiB. 


Die Schale frischgeschliipfter Tiere ist nicht oder nur sehr wenig pigmentiert 
und granuliert. Die dunkle Farbe der Jungtiere riihrt von dem pigmentierten 
Mantelepithel her. Die volle Pigment- und Granuladichte tritt erst mit dem von 
einer GréBe von etwa 2mm an gebildeten Schalenzuwachs auf. Die Dichte der 
Kinlagerungen ist dariiber hinaus genotypisch und modifikatorisch bedingt (8.394), 
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Bei der Untersuchung weiterer Neritinen—es seien hier nur Theodoxus 
danubialis C. Prr. und Olithon oualanensis aufgefiihrt, die in anderem 
Zusammenhang noch genannt werden — bestatigte es sich, daB die 
Farbmuster der Neritinen stets zwei verschiedene Hinlagerungen, das 
Schalenpigment und die Schalengranula, aufweisen. Da die Bezeichnung 
Pigmentkalkschicht nur das Schalenpigment und nicht die Schalen- 
granula beriicksichtigt, sei fiir sie statt 
dessen die allgemeinere Benennung 
Musterkalkschicht vorgeschlagen. 


Zur Frage nach der chemischen Konstitu- 

tion von Schalenpigment und -granula kénnen 
nur einige Hinweise aus der Literatur zusam- 
mengestellt werden. HELMCKE vermutete, da} 
es sich bei der Schalengranula von Cepaea um 
einen guaninahnlichen Stoff handelt. Fiir die | 
Schalenpigmente in den dunklen Bandern WOT “in, 2) Vertikaler Dunnechlif? duinch 
Cepaea, die allerdings im Unterschied zu The- die Musterkalkschicht eines hellen, 
odoxus nicht kérnig, sondern homogen verteilt | opaken Schalenteiles. Vergr. 650 x 
sind, wies er nach, da es keine Melanine sind. 
Er priifte in seiner Arbeit nicht mehr, ob eventuell Porphyrine vorliegen. Solche 
wurden im Integument verschiedener Schnecken nachgewiesen (DHHRE u. Bav- 
MELER 1928, Kunnepy u. VEVERS 1956). Gallenfarbstoffe, die von Porphyrinen 
abzuleiten sind, wurden von KRUKENBERG (1883) und ScHuLz (1904) in den 
Gehausen von Haliotis, Turbo und Trochus gefunden. 


Ss 


2. Die Wachstumsordnung der Schalenflache 


Die Schale der Neritinen besitzt nur sehr wenig Umgiange; sie nehmen 
pro Umgang relativ schnell an Gro8e zu und umgreifen einander, so daB 
die Gehausespitze nur wenig tiber den letzten, besonders weiten Umgang 
vorragt. Die Farbmuster sind in der Flache der Schale ausgebreitet. 
Um die raumliche und zeitliche Ordnung der dunklen und hellen Schalen- 
teile beschreiben zu k6énnen, sei zunadchst auf die Wachstumsordnung 
der Schalenflache, insbesondere der Musterkalkschicht eingegangen. 

BECKER (1949) beobachtete bei Theodoxus ,daB die dunklen Schalen- 
teile am Schalenrande ein genaues Abbild pigmentierter Teile des 
Mantelrandes sind. So konnte er die Musterkalkschicht einer Bildungs- 
zone des Mantelrandepithels zuordnen, die einwarts von der Bildungs- 
zone des Periostracums liegt und jetzt Musterkalkschichtepithel genannt 
werden kann. Das Farbmuster ist somit ein fixiertes Abbild der zeitlich 
wechselnden oder gleichbleibenden Verteilung pigment- und granula- 
bildender Zellen des in einem schmalen Streifen lings des Schalenrandes 
verlaufenden Musterkalkschichtepithels. 


Um die Wachstumsordnung nun im einzelnen zu bestimmen, werden im folgen- 
den zunachst die Zuwachslinien und die Wachstumsrichtung beschrieben. An- 
schlieBend kann der Langenzuwachs (der Zuwachs in Wachstumsrichtung) und 
der Breitenzuwachs (die VergréBerung des Schalenrandes) betrachtet werden. 
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a) Die Zuwachslinien. Die Zuwachslinien pragen sich besonders 
deutlich nach Wachstumsunterbrechungen aus, wie sie im Freiland im 
Anschlu8 an die Winterruhe oder infolge von schlechten Ernahrungs- 
bedingungen auftreten. Wachstumsunterbrechungen stellen sich auch 
bei Storungen ein, in deren Folge sich die Schnecke vom Untergrund 
lost und in ihr Gehause zuriickzieht. Dabei zieht sich auch der Mantel- 
rand vom Schalenrand zuriick. Bei wiedereintretender Streckung des 
Tieres nimmt im allgemeinen der Mantelrand nicht wieder genau seine 
alte Lage ein (ANDREWS 1935), besonders wenn eine geringe Verletzung 
des Schalenrandes erfolgte. 

Aber auch bei ungestértem Wachstum, bei dem der Mantelrand 
standig seine innige Berithrung mit dem Schalenrand beibehalt, kénnen 
sich auf der Schale schwache Zuwachslinien abzeichnen (Abb. 1, S. 354). 
Sie zeigen an, daB auch in einer Wachstumsphase der Schalenzuwachs 
diskontinuierlich erfolgt. Bei taiglicher Beobachtung des Schalenwachs- 
tums lat sich feststellen, daB diese Zuwachslinien den Zuwachs eines 
Tages, einen Tagesstreifen, abgrenzen. Unter giinstigen Wachstums- 
bedingungen bilden die Tiere taglich einen breiten Streifen ; bei schlechten 
Bedingungen sind die Tagesstreifen oft sehr schmal und optisch schwer 
voneinander zu trennen. 

Die bisherigen Beobachtungen deuten darauf hin, da8 die Tagesstreifen die 
Tagesperiodik widerspiegeln, der T'’heodoxus unterworfen ist. Die Tiere verhalten 
sich im Freiland wahrend des Tages, in den Zuchten wahrend der Belichtung ver- 
haltnismaBig ruhig. Sie suchen im allgemeinen schattige Stellen auf und bewegen 
sich kaum. So findet man Theodoxus bei Tag besonders zahlreich auf der Unter- 
seite der Steine. Nachts werden die Tiere aktiv, sie fressen und wandern umher. 
Nach den bisherigen Beobachtungen ist es wahrscheinlich, daB der Schalenzuwachs 
wahrend der Ruheperiode erfolgt. 

Innerhalb eines taglichen Zuwachsstreifens lassen sich weiterhin bei 
starkerer VergroBerung (etwa40fach) auf der Oberflache des Periostracums 
parallel der Zuwachslinien durchlaufende Riffeln erkennen. Sie sind 
in Abb. 1 nicht zu sehen. Man kann vermuten, da8 sie kurz aufeinander- 
folgenden Sekretionsschtiben des Mantelrandes entsprechen. 

b) Die Wachstumsrichtung. Die Wachstumsrichtung auf der Schalen- 
flache beziehen wir auf die Richtung, in der die einzelnen Bezirke des 
Mantelrandes wachsen. Sie kann mit Hilfe von Stérungén der Schalen- 
struktur, die infolge lokaler Verletzungen des Mantelrandes auftreten, 
auf der Schalenflache markiert werden. Derartige Mantelranddefekte 
sind in der Literatur tiber die Teratologie der Molluskenschale meines 
Wissens nur einmal kurz bei Horrmann (Stmrotu-Horrmann 1928, 
S. 121, Abb. 32) fiir Limnaea auricularia angefiihrt. Da sie auf Beziehun- 
gen zwischen Mantelrand und Schale hinweisen, seien sie im folgenden 
kurz gekennzeichnet und mit anderen mehrfach beschriebenen Storungen 


der Schalenstruktur, bei denen der Mantelrand unversehrt bleibt, ver- 
glichen. 
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Ks ist vielfach beobachtet und experimentell bestitigt worden, da8 
die Molluskenschale bei Verletzung repariert wird (TEcHow 1910, von 
LEvVETZow 1932, ANDREWws 1935, KorscHEr 1937 u. a.). Es sind dabei 
zwei verschiedene Arten des Schalenersatzes zu unterscheiden. Bei der 
einen wird die Schale in ihrem urspriinglichen Schichtenbau wieder- 
hergestellt. Sie tritt bei Verletzungen des Schalenrandes auf, die vom 
unverletzten Mantelrand repariert werden und Schalenranddefekte ge- 
nannt werden kénnen. Bei ihnen legt sich der Mantelrand langs der 
durch die Verletzung entstandenen Bruchkante an und fiillt durch 
normales Randwachstum die Schadenstelle aus. Kennzeichnend fir 
diese Art der Schalenreparatur ist weiterhin, daB das Wachstum lings 
des unverletzten Schalenrandes im allgemeinen solange ruht, bis der 
Schalenranddefekt véllig ausgebessert ist (Abb. 24, S. 401). 

Bei der zweiten Art des Schalenersatzes wird die Defektstelle mit 
einer unpigmentierten Kalksubstanz zugekittet. Sie ist bei Schalen- 
flachendefekten zu beobachten. Hier sezerniert das Mantelepithel in der 
Flache zuerst ein organisches Hiutchen, dem sich dann kalkige Substanz 
anlagert, die wenigstens zu Anfang niemals die geordnete Feinstruktur 
der normalen, durch Randwachstum entstandenen Kalkschichten auf- 
weist. Das Periostracum fehlt, bei Theodoxus auch die Musterkalkschicht. 
Das Mantelepithel vermag also nicht die durch den Mantelrand ge- 
bildeten Schalenstrukturen nachzubilden. Die gleiche Art des Schalen- 
ersatzes tritt auch bei Mantelranddefekten auf. Diese Defekte sind bei 
Theodoxus daran leicht zu erkennen, da das Schalenmuster in einem 
quer zu den Zuwachslinien verlaufenden Streifen geléscht ist (Abb. 3). 
Sie entstehen folgendermaBen: Das: Schalenwachstum setzt an der 
Defektstelle zunachst ganz aus. Da jedoch der gesamte unverletzte 
Mantelrand mit der Schalenbildung fortfahrt, bildet sich zunachst ein 
quer zum Schalenrand sich erstreckender Spalt (Abb. 3a). Er wird 
gegentiber dem weitergewachsenen Schalenrand verspatet ausgefiillt, 
indem Kalksubstanz von dem sich nachschiebenden Mantelepithel 
schrittweise eingefiigt wird. In einem Diinnschliff durch eine derartig 
gestérte Schale bestatigte sich, da Periostracum und Musterkalkschicht 
nicht vorhanden sind und der Kalksubstanz gleich den bei Schalenflachen- 
defekten sezernierten Kalkmassen die typische Feinstruktur fehlt. Die 
Breite des Spaltes hingt von der Starke des Mantelranddefektes ab. 
Wie der abweichende Verlauf der Zuwachslinien bei staérkeren Defekten 
zu erkennen gibt (Abb. 3b), biegen sich die der Stérungsstelle benach- 
barten Mantelrandteile im Verlauf des Wachstums auf Grund zweifel- 
los auftretender Spannungen zu dieser ein. Mantelranddefekte lassen 
sich auch experimentell durch ein lokales Verbrennen des Mantelrandes 
mittels eines Thermokauters erzielen. 

Ein beschadigter Mantelrand kann regenerieren und wieder normale 
Schalenstrukturen bilden (Abb. 3b und c). Bei schwacheren Defekten 
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kann diese Regeneration innerhalb einer Wachstumsperiode der Schale 
stattfinden (Abb. 3c). Bei stérkeren Defekten erfolgt sie erst bei einer 
langeren Wachstumsruhe (Abb. 3b). 

Mantelranddefekte treten auch bei anderen Schnecken auf; genannt seien nur 
die Schalen von Helia pomatia, Cepaea nemoralis und Clausilia ventricosa, bei denen 
sie an steinigen Standorten, an denen die Tiere in besonderem MaBe mechanischen 
Stérungen ausgesetzt sind, gefunden wurden. Sie werden vermutlich bei allen 
groReren, schalentragenden Schnecken vorkommen. 

Um die Wachstumsrichtung auf allen Schalen zu erkennen, kénnen 
wir uns der Mantelranddefekte nur indirekt bedienen. Mit ihrer Hilfe 


Abb, 3. Stérungen der Schalenstruktur bei Theodoxus fluviatilis aus der Werra, die infolge 
von Mantelranddefekten aufgetreten sind und die Wachstumsrichtung markieren. 
Vergr. 6,5 x 


1aBt sich aber eine quer zu den Zuwachslinien verlaufende Strichelung 
deuten, die besonders innerhalb pigmentierter Schalenteile ausgepragt 
ist und auf einer unterschiedlichen Pigmentdichte beruht (Abb. 1, S. 354). 
Diese Ldngsstrichelung verliuft auf Schalen mit Mantelranddefekten 
stets in Wachstumsrichtung (Abb. 3c). Das bedeutet aber, daB im 
Bereich dunkler Schalenteile gewisse Zellgruppen am Mantelrand mehr 
Pigment als andere bilden und diese Eigenschaft mindestens fiir die 
Dauer der pigmentbildenden Phase dieses Mantelrandabschnittes bei- 
behalten. In den hellen Schalenteilen ist nur selten eine Langsstrichelung 
auf Grund einer unterschiedlichen Granuladichte wahrnehmbar. So ist 
auf dem Umweg tiber die Mantelranddefekte bewiesen, daB die Langs- 
strichelung in den dunklen Schalenteilen die Wachstumsrichtung der 
Schalenflache kennzeichnet. 


Dieser Nachweis, daB die Langsstrichelung tatsachlich in Wachstumsrichtung 
verlauft, mag ein wenig umstandlich erscheinen. Sehr feine Oberflachenstrukturen 
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des Periostracums, die bisher nicht erwahnt wurden, zeigen aber, daB sich keines- 
wegs alle quer zu den Zuwachslinien verlaufenden Strukturen der Schale in Wachs- 
tumsrichtung erstrecken. Wie ihr Vergleich mit den Mantelranddefekten und der 
Langsstrichelung belegt, verlaufen sie schrag zur Wachstumsrichtung. 

c) Langen- und Breitenzuwachs. Nachdem nun Zuwachslinien und 
Wachstumsrichtung eindeutig bestimmt werden kénnen, kann der 
Langen- und Breitenzuwachs fiir verschiedene Schalenbezirke ausge- 
messen werden. Die nur knapp 1 cm groBe Schale von Th. fl. ist aller- 
dings fiir die Messungen ungeeignet. Sie lassen sich auch an vergrofRerten 
Projektionen seiner Schale nicht ohne grobe MeBfehler durchfiihren. 
Es wurde daher aus dem naheren Verwandtschaftskreis eine annahernd 
gleichgestaltete, aber gréBere Schnecke, Nerita exuvia L., gewahlt. Bei 
ihr erleichterten auBerdem die in Wachstumsrichtung verlaufenden 
Langsskulpturen die Messung. 

Der Zuwachs wurde fiir einen halben Umgang ausgemessen. Hierzu wurden 
langs der Nahtlinie der Schale zwei um 180° (auf die Mitte der Gehausespitze be- 
zogen) voneinander entfernte Punkte aufgesucht und die ihnen zugehérenden 
Zuwachslinien gekennzeichnet. Der Langenzuwachs von lings dieser Zuwachs- 
linien gelegenen Orten wurde mit einem feststellbaren Stechzirkel in kurzen 
Strecken langs der vorgegebenen Skulpturen abgegriffen. Der auf diese Weise aus- 
gemessene Zuwachs wurde fiir die einzelnen MeBstrecken jeweils auf die dem halben 
Umgang entsprechende Nahtlinie bezogen und als relativer Langenzwwachs an- 
gegeben. Weiterhin wurde die Breite der Langsskulpturen langs beider Zuwachs- 
linien ausgemessen. Aus dem Quotienten: Breite einer Skulptur an der jiingeren, 
groBeren Zuwachslinie durch die Breite an der alteren, kleineren Zuwachslinie, 
wurde der relative Breitenzwwachs fiir einen halben Umgang bestimmt. 

Um die besondere Eigenart der Wachstumsordnung der Neritinen- 
schale hervorzuheben, wurde als Beispiel fiir eine enger spiralisierte 
Schale Cepaea nemoralis in der gleichen Weise ausgemessen. Als Mef- 
linien dienten die Bandergrenzen einer fiinfbandrigen Variante. Die 
Bander verliefen in Wachstumsrichtung, wie auch hier Mantelrand- 
defekte bewiesen. 

Betrachten wir zunachst den relativen Langenzuwachs (Abb. 4). 
Laut Definition ist dieser bei beiden Schnecken an der Nahtlinie gleich 1. 
In allen anderen Punkten bestehen zwischen Nerita und Cepaea weit- 
gehende Unterschiede. Bei Nerita haben die um die Mitte des Schalen- 
randes gelegenen Teile einen wesentlich héheren Lingenzuwachs als die 
nahtwarts- und die basalwartsgelegene Region; er betragt bei dem aus- 
gemessenen halben Umgang (maximaler Schalendurchmesser an der 
alteren Zuwachslinie 10 mm, an der jiingeren 28 mm) gegentiber der 
Nahtlinie fast das 5fache. Da die Neritinenschale ungenabelt ist, besitzt 
auch die dem Nabel entsprechende Stelle noch einen erheblichen Langen- 
zuwachs. Bei Cepaea sind die Unterschiede im Langenzuwachs langs des 
Schalenrandes, sieht man von der sich ganz anders verhaltenden Nabel- 
region ab (bei ihr geht der Langenzuwachs bis auf den Wert 0 zuriick), 
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wesentlich geringer. Es folgt schon aus einer einfachen geometrischen 
Uberlegung, daB bei engerer Windung der Schale die Unterschiede im 
Langenzuwachs geringer sein miissen. Als Maf fur die Windungsweite 
kann der leicht zu bestimmende relative Breitenzuwachs des gesamten 
Schalenrandes dienen. Je groBer dieser ist, um so groBere Unterschiede 
ergeben sich auch im relativen Langenzuwachs lings des Schalenrandes. 
So betragt der Breitenzuwachs des gesamten Schalenrandes bei der 
ausgemessenen halben Windung von Nerita mit einem maximalen 
relativen Langenzuwachs von 4,9 pro halbe Windung das 2,35fache; 


5 


Abb. 4. Die Wachstumsordnung der Schalenflaiche von Nerita exuvia (O) und Cepaea 

nemoralis (A) in graphischer Darstellung: der relative Lingenzuwachs (schwarze Symbole) 

und der relative Breitenzuwachs (helle Symbole) fiir einen halben Umgang in Abhingigkeit 

von der Lage am Schalenrand. Abzisse: Linge des Schalenrandes (sie ist gleich 1 gesetzt, 

wobei die Nahtlinie an der Stelle 0 und die basalwiirts gelegene Begrenzung, welche bei 

Cepaea die Mitte des den Nabel bedeckenden Kallus ist, an der Stelle 1 liegt). Ordinate: 
relativer Lingen- und Breitenzuwachs 


bei Cepaea mit maximal 1,6 relativem Langenzuwachs pro halbe Windung 
betragt er dagegen nur das 1,24fache. 


Betrachtet man den relativen Breitenzuwachs fiir die einzelnen 
MeBstrecken langs des Schalenrandes (Abb. 4), so sind bei Nerita Unter- 
schiede zu bemerken. Besonders in den nahtwarts gelegenen Bezirken 
ist der relative Breitenzuwachs héher als in anderen Gebieten. Eine 
strenge Korrelation zwischen Lingen- und Breitenzuwachs besteht 
jedoch nicht, wie der Kurvenverlauf anzeigt. Auf Grund dieser Unter- 
schiede im relativen Breitenzuwachs mu sich bei den Neritinen im 
Verlauf des Wachstums die relative Lage der einzelnen Schalenbezirke 
zum Schalenrand veraindern. Da der apikale Schalenbezirk den héchsten 
relativen Breitenzuwachs besitzt, werden die restlichen Bezirke in 
ihrer Lage relativ in basaler Richtung langs des Schalenrandes verlagert. 
Hieraus ist weiterhin zu folgern, daB die Wachstumsrichtung in den 
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einzelnen Schalenbezirken in verschiedenen Winkeln auf den Schalen- 
rand trifft. Soll daher bei Neritinen die Steilheit von schrag zur Wachs- 
tumsrichtung verlaufenden Musterteilen ausgemessen werden, so darf 
nur der Winkel zur Wachstumsrichtung, nie der zum Schalenrand be- 
stimmt werden. Bei Cepaea bestehen im Breitenzuwachs keine wesent- 
lichen Unterschiede lings des Schalenrandes. Hier bleibt die relative 
Lage der Bander zum Schalenrand im Verlauf des Wachstums erhalten. 

Zur Kontrolle der Messungen an Nerita wurde eine zweite, kleinere Schale aus- 
gemessen. Hs ergaben sich hierbei die gleichen qualitativen Unterschiede. Die 
absoluten Werte waren aber niedriger. So betrug der maximale relative Langen- 
zuwachs nur 3,8 und der relative Breitenzuwachs fiir den gesamten Schalenrand 
2,19. Dies ist ein Hinweis, da8 der relative Langen- und Breitenzuwachs bei den 
Neritinen wahrend des Wachstums zunimmt und die Windung nicht in streng 
geometrischer Progression nach einer logarithmischen Spirale verlauft. Bei Th. /l. 
sind die Werte des relativen Langenzuwachses fiir die letzte halbe Windung bei 
ausgewachsenen Tieren noch gréBer als bei Nerita exuvia. 

Zusammenfassend ergibt sich: der Zuwachs der Schalenflache erfolgt 
nur am Rande; Zuwachslinien, Tagesstreifen und Wachstumsrichtung 
lassen sich bestimmen; bei den Neritinen bestehen im Langen- und 
Breitenzuwachs zwischen verschiedenen Schalenbezirken erhebliche 
Unterschiede. 

Wir k6onnen uns nun einer Beschreibung der Farbmuster zuwenden. 


II. Vergleichende Morphologie der Farbmuster der Molluskenschale 
1. Einleitung 


In seinen vergleichenden Untersuchungen iiber die tierischen Farbmuster zeigte 
HENKE (1933, 1935), daB sich bei den Mollusken eine Vielzahl der Muster auf zwei 
Ordnungsprinzipien zurickfiihren lassen, und zwar auf ein Quer- und auf ein 
Langsprinzip. Entsprechend dieser EKinteilung unterschied Brckrr (1949) bei 
Th. fl. zwei Mustertypen: ein Langsstreifen- oder Sektorenmuster und ein Quer- 
streifen- oder Rieselmuster, von deren Varianten und wechselseitigen Kombinatio- 
nen er die reiche Mustervariabilitét dieser Schnecke ableitete. Seine Untersuchun- 
gen an Dreissensia polymorpha und auch schon HrenKkes Arbeiten (1935, 1953) 
belegen jedoch, das sich auch schrag verlaufende Musterteile auf Molluskenschalen 


finden lassen. 

Langs-, Quer- und Schragstreifen geben zunachst nur die drei auf 
der Schale allein méglichen Ausrichtungen von Musterteilen an. Ldngs- 
ausgerichtete, in Wachstumsrichtung verlaufende Musterteile entstehen 
bei Neritinen, wenn langs des Mantelrandes schalenpigmentbildende 
und schalengranulabildende Zellbereiche miteinander abwechseln, die 
im Verlauf des Wachstums ihre gegenseitige Lage beibehalten. Bilden 
eine groBe Zahl von Mantelrandzellen zeitlich abwechselnd Schalen- 
pigment und Schalengranula, so resultieren querausgerichtete, parallel 
der Zuwachslinien verlaufende Musterteile. Verschiebt sich die Ver- 
teilung der pigment- und granulabildenden Zellen kontinuierlich lings 
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des Mantelrandes, so zeichnen sich auf der Schale schrag zur Wachstums- 
richtung verlaufende Streifen ab. Der Winkel, den diese schragen Muster- 
teile mit der Wachstumsrichtung bilden, ist eine Resultante zwischen 
der Wachstumsgeschwindigkeit der Schale und der Verschiebungs- 
geschwindigkeit langs des Mantelrandes. 

In einer vergleichenden Ubersicht sollen zunachst qualitativ ver- 
schiedene Mustertypen einander gegeniiber gestellt werden. Es werden 
dabei in erster Linie die Muster von Theodoxus fluviatilis, besonders die 
der Werrapopulation, behandelt. Daneben werden einige Mustertypen 
anderer Schnecken beschrieben, die bei Th. fl. bisher nicht aufgefunden 
wurden. Sie sollen gemeinsam verschiedene Méglichkeiten der Muster- 
bildung bei Mollusken belegen. 


2. Die Querstreifenmuster 


Die Benennung Querstreifenmuster ist zunaichst nur eine Sammel- 
bezeichnung fiir Mustertypen, deren Musterteile parallel zu den Zuwachs- 
linien ausgerichtet sind. Fir ihre Beschreibung werden zwei Begriffe 
eingeftihrt. Die Langenausdehnung eines Querstreifens in Wachstums- 
richtung wird als seine Phasenldnge bezeichnet; der raumliche Abstand 
vom Beginn eines Querstreifens bis zum Beginn des nachsten gleich- 
artigen in Wachstumsrichtung wird als Doppelstreifenabstand definiert. 
Es lassen sich bei den Neritinen zwei Typen unterscheiden: die syn- 
chronen Querstreifen und die phasenlangenkonstanten Querstreifen?. An 
dritter Stelle wird noch ein weiterer Quermustertyp erwahnt: die farbigen 
Zuwachsstreifen. 

a) Synchrone Querstreifen. Verlaufen die dunklen und hellen Quer- 
streifen in einheitlichen Streifen parallel der Zuwachslinien tiber die 
gesamte Schalenflache (Abb. 5), so soll von einem synchronen Quer- 
streifenmuster gesprochen werden. Es ist der Quermustertyp der Werra- 
population von 7'h. fl. 

Fiir den Ubergang von einem hellen zu einem dunklen Querstreifen 
gilt diese Synchronie haufig sehr streng. So finden sich Schalen, auf 
denen dieser Wechsel lings des gesamten Schalenrandes innerhalb eines 
Tagesstreifens liegt. Ein dunkler Querstreifen erstreckt sich meistens 
ber einige Tagesstreifen und geht anschlieBend in einen hellen Streifen 
iiber. Dieser Ubergang von einem dunklen zu einem hellen Querstreifen 
ist stets nicht so scharf ausgepragt: die Pigmentierung wird zunichst 
schwicher; nach einer schmalen Ubergangszone mit meist fehlenden 
Kinlagerungen setzt die helle Phase schwach ein und nimmt erst 


1 Da hier nur etwas iiber die réumlichen Abstandsverhiltnisse dieser Muster 
ausgesagt werden soll, wird der primar zeitlich definierte Begriff Periode vermie- 


den. Die zeitlich-rhythmische Ordnung der Querstreifenmuster wird im Kapi- 
tel IV (S. 397) ausfiihrlich diskutiert. 
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allmahlich an Intensitaét zu. Weiterhin erfolgt dieser Wechsel von einem 
dunklen zu einem hellen Querstreifen langs des Schalenrandes nicht 
derartig synchron wie der reziproke Wechsel. So ist in dem periodischen 
~ Wechsel zwischen Pigment- und Granulaeinlagerung bei der Schalen- 
bildung der Anfang der dunklen Querstreifen ausgezeichnet. Bei Uber- 
lagerung der synchronen Querstreifen mit anderen Mustertypen geht 
die Synchronie fiir den gesamten Schalenrand haufig verloren. Auf der- 
artige Beispiele wird erst spater eingegangen. 

Da die einzelnen Schalenbereiche einen verschiedenen Langenzu- 
wachs besitzen, ist die Phasenlinge der synchronen Querstreifen naht- 
und basalwirts am ge- ji 
ringsten und in der Mitte 
der Schalenfliche am 
groBten. Die Querstrei- 
fen folgen jedoch nicht 
in beliebigen Abstanden 
aufeinander, denn inner- 
halb einer Zone gleichen 
Langenzuwachses kann 
auf der Schalenflache 
haufig ein bevorzugter 
mittlerer { Doppelstrei- 
fenabstand gemessen 
werden (S. 398). Dieser 


mittlere elstrei- se b 
Dop P Abb. 5. Theodozus fluviatilis. Beispiele fiir das 
fenabstand kann groB synchrone Querstreifenmuster. Vergr. 8 x 


(Abb. 5a) und klein sein 

(Abb. 5b). Auch das Verhaltnis der Phasenlangen von dunklen zu 
hellen Querstreifen innerhalb eines Doppelstreifens kann variieren. 
So iiberwiegt bei bestimmten Varianten der Anteil der dunklen Strei- 
fen, bei anderen dominiert der Anteil der hellen Streifen. 

b) Phasenlingenkonstante Querstreifen. Abb. 6 zeigt diesen zweiten 
Quermustertyp, wie er fiir Clithon owalanensis kennzeichnend ist. Bei 
einer ersten fliichtigen Betrachtung vermutet man nicht, daB auch hier 
ein Querstreifenmuster vorliegt. Erst bei LupenvergroBerung entdeckt 
man, daB die einzelnen dunklen und hellen Streifen parallel zu den 
Zuwachslinien ausgerichtet sind. Im Unterschied zu dem erstgenannten 
Quermustertyp verlaufen die einzelnen Querlinien jedoch nicht in 
durchlaufenden Streifen tiber die gesamte Schalenfliche, sondern sie 
sind in langeren oder kiirzeren Abschnitten gegeneinander versetzt. 
MiBt man die Phasenlange der dunklen und hellen Querstreifen in ver- 
‘schiedenen Schalenbezirken, so stellt man fest, da die Phasenlinge 
in allen Schalenbereichen die gleiche ist. Werden beim synchronen 
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Quermuster in einer Zeiteinheit in allen Schalenbezirken die gleiche 
Anzahl von Streifen gebildet, so ist hier die in einer Zeiteinheit ge- 
bildete Querstreifenanzahl in den einzelnen Schalenbezirken recht ver- 
schieden, und zwar werden in den mittleren Schalenbereichen mehr 
Querstreifen gebildet als in den Randgebieten. Die Querstreifenanzahl 
ist mit dem Liangenzuwachs der einzelnen Schalenbezirke korreliert. 
Dieser Mustertyp wird phasenliingenkonstantes Querstreifenmuster ge- 
nannt. 

Nach Wachstumsunterbrechungen kann allerdings auch bei diesem 
Mustertyp das Quermuster lings des gesamten Schalenrandes mit einem 


uy, 


Abb. 6. Clithon oualanensis. Beispiele fiir das phasenldngenkonstante Querstreifenmuster 
(b mit Wachstumsunterbrechung, s. Pfeil). Vergr. 8 x 


einheitlichen, lings der Zuwachslinien verlaufenden Streifen einsetzen 
(Abb. 6b, s. Pfeil). Vermutlich beginnt auch bei Jungtieren die Quer- 
streifung in der gleichen Weise. Wiirden die nach dieser Unterbrechung 
gebildeten phasenlangenkonstanten Querstreifen gleicher Ordnung 
weiterhin miteinander in einem Streifen in Verbindung bleiben, so miiB- 
ten sie allmahlich in immer steiler zu den Zuwachslinien verlaufende 
Schragstreifen titbergehen. Da die Streifen jedoch immer wieder parallel 
zu den Zuwachslinien ausgerichtet sind, verschieben sich die Querstreifen 
gleicher Ordnung gegeneinander. So treten Umsprungstellen auf (Ab- 
bildung 5a, s. Kreis), an denen die phasenlangenkonstanten Querstreifen 
scharf gegeneinander versetzt sind. So wechseln schlieBlich lings des 
Schalenrandes helle und dunkle Schalenteile scheinbar beliebig mit- 
einander ab. 


Kin annahernd phasenlingenkonstantes Muster, bei dem die Streifen gleicher 
Ordnung die Verbindung aufrechterhalten, findet sich bei Theodoxus danubialis 
(Abb. 7). Hier setzt bei Jungtieren und nach Wachstumsunterbrechungen (s. Pfeil) 
das Muster mit einem iiber die gesamte Schalenflache verlaufenden Querstreifen ein. 
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Erst allmahlich gehen die folgenden Streifen im Wachstumsverlauf in immer 
steiler zu den Zuwachslinien verlaufende Schragstreifen iiber (Abb. 7b). Hautig 
ziehen diese schragen Streifen nicht in gerader Linie, sondern gestuft iiber die Scha- 
lenflache (Abb. 7a), so da8 noch ein schwacher Ansatz zu einer Querorientierung 
erkennbar bleibt. Auf weitere Einzelheiten der Variabilitat von Th. danubialis 
kann hier nicht eingegangen werden. Dieses Beispiel soll nur erlautern, daB bei 
dieser ersten Beschreibung sicherlich nicht alle Gliederungsfaktoren der Quer- 
streifenmuster erfaBt sind; es wurden nur besonders auffallige Merkmale heraus- 
gegriffen, die Synchronie und die Phasenlangenkonstanz. Weiterhin zeigen Th. 
danubialis und Cl. oualanensis, da® bei den phasenlangenkonstanten Querstreifen 
Wachstumsunterbrechungen das Musterbild abandern kénnen, ohne daf damit 
ein Wechsel des Mustertyps eingetreten ist. 


c) Farbige Zuwachsstreifen. Die zu diesem dritten Quermustertyp 
zusammengefaBten Farbmuster (Abb. 8) besitzen auf den ersten Blick 
eine Ahnlichkeit mit 
den synehronen Quer- 
streifen, da die Quer- 
linien hier gleichfalls 
patallel zu den Zu- 
wachslinien tiber die 
gesamte Schalenfla- 
che verlaufen. Wie 
ein eingehender Ver- 
gleich zeigen wird, 
ist diese Querglie- 
derung jedoch in 
anderer Weise _ be- z b 
dingt. Zur klaren Abb. 7. Theodorus danubialis. Vergr. 5 x 
Abgrenzung der far- 
bigen Zuwachsstreifen gegen die synchronen Querstreifen werden 
drei verschiedene Beispiele angefiihrt. 


In Abb. 8a wechseln hellere und dunklere gringefarbte Querstreifen mit- 
einander ab, die manchmal scharf gegeneinander abgesetzt sind und manchmal 
kontinuierlich ineinander tibergehen. Die Abstande zwischen einzelnen gleich- 
gefarbten Streifen sind verschieden weit, so da eine bestimmte réumliche Ordnung 
dieser Querstreifen nicht zu erkennen ist. Bei eingehender Betrachtung der Schalen- 
oberflache sieht man weiterhin, da die Farbunterschiede zwischen den einzelnen 
Querstreifen in erster Linie auf der wechselnden Dicke eines griingefarbten Perio- 
stracums beruhen (es ist schwer abzuschatzen, inwieweit daneben noch eine ver- 
schieden starke Hinlagerung des griinen Farbstoffes hinzukommt). Es ist nahe- 
liegend, diese unregelmaBigen Schwankungen der Periostracumdicke auf aufere, 
wechselnde Wachstumsbedingungen zu beziehen. Dieses bestatigt die Aufeinander- 
folge der Zuwachslinien. Bei guten Wachstumsbedingungen (weit auseinander- 
liegende Zuwachslinien) ist das Periostracum verhaltnismaBig diimn den Kalk- 
schichten aufgelagert (hellgriine Querstreifen), bei geringem Zuwachs (eng bei- 
einanderliegende Zuwachslinien) ist es dicker (dunkelgriine Querstreifen). So 
werden bei diesem Landpulmonaten in Abhangigkeit von aéuBeren Wachstums- 
bedingungen Zuwachsstreifen von unterschiedlichem Griinton gebildet. 
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Auf Abb. 8b verlaufen die Querstreifen in weiten, regelmaBigen Abstanden. 
Bei dieser Schnecke, deren Schale in deutlich voneinander abgesetzten Wachstums- 
schritten heranwachst, wird ein iiber die gesamte Schale verteiltes, braunes Pigment 
jeweils am Ende der einzelnen Wachstumsschritte verstarkt eingelagert. Die ein- 
zelnen Wachstumsschritte mogen von auBeren Wachstumsbedingungen ausgelést 
werden, ihre Gro8e muB aber von inneren Wachstumsbedingungen abhangen, da 
regelmaBige, kontinuierlich gréBer werdende Schalenabschnitte gebildet werden. 


Abb. 8a—ce. Beispiele fiir farbige Zuwachsstreifen. a Helicostyla polychroa (Sow.); b Busycon 
perversum (LESS.); c Cepaea nemoralis L. Vergr. 1,2 x 


Wie aufer der Reihe auftretende diinne, dunkle Querlinien (im linken Teil der 
Abbildung) bezeugen, koénnen diese Wachstumsschritte voriibergehend unterbrochen 
werden. Hierbei stellt sich gleichfalls eine Anreicherung des dunklen Pigmentes 
ein. So ist auch bei dieser Schnecke das Querstreifenmuster an bestimmte Be- 
dingungen des Schalenwachstums gekniipft, indem bei Wachstumsverzégerungen, 
die bei Wachstumsunterbrechungen und am Ende der periodischen Wachstums- 
schritte auftreten, mehr Pigment in der Schale abgelagert wird. 


An dritter Stelle sei ein Beispiel angefiihrt, bei dem sich eine Quergliederung 
allein auf Grund wiederholter Wachstumsunterbrechungen auf der Schale ab- 
zeichnet. Auf den Schalen der einheimischen Banderschnecken sind die Grenzen des 
jahrlichen Zuwachses haufig durch eine Zone markiert, in der die Banderung unter- 
brochen ist. Treten Wachstumsunterbrechungen in dieser Starke unabhangig von 
einer Winterruhe im gleichen Jahr mehrfach hintereinander auf (Abb. 8c), so 
entsteht auch hier das Bild einer Querstreifung (diese Gliederung ist nicht mit den 
gefleckten Baindern zu verwechseln, die bei verwandten Cepaea-Arten, z.B. C. 
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silvatica Drap., vorkommen). In ahnlicher Weise kann auch bei Th. fl. dureh 
kurz aufeinanderfolgende Wachstumsstérungen auf der Schale ein synchrones 
Quermuster vorgetiuscht werden. Diese scheinbaren Querstreifen lassen sich aber 
bei Theodoxus bei genauer Betrachtung der Zuwachslinien sofort richtig ansprechen. 

ZusammengefaBt ergibt sich: die hier genannten Quergliederungen 
treten infolge eines diskontinuierlichen Schalenwachstums auf, bei dem 
Zuwachsstreifen unterschiedlich ausgefarbt werden. Dieses diskon- 
tinuierliche Schalenwachstum kann entweder durch AufSenfaktoren 
(unterschiedliche Wachstumsgeschwindigkeit: Helicostyla; Wachstums- 
unterbrechungen : Cepaea) oder durch ein rhythmisches Schalenwachstum 
(Busycon), welches an innere Wachstumsbedingungen gekniipft ist, 
verursacht sein. Diese Quergliederungen werden farbige Zuwachsstreifen 
genannt und sind den ,,echten’‘ Farbmustern gegeniiberzustellen, bei 
denen die Querstreifenzeichnung unabhangig von Zuwachsstorungen 
entsteht und allein auf der periodisch wechselnden Bildung zweier 
qualitativ verschiedener Einlagerungen beruht. 


3. Das Bénder- oder Sektorenmuster 


Dieser Mustertyp ist durch langsausgerichtete, in Wachstumsrichtung 
verlaufende Bander oder Sektoren gekennzeichnet. 

Fir seine Beschreibung ist es nicht gleichgiiltig, ob man von Bandern oder 
Sektoren redet. Bei den einheimischen Banderschnecken wird, wie der Trivialname 
bereits besagt, von Langs- oder Spiralbindern oder einfach nur von Bandern ge- 
sprochen. Mit Bandern sind hier nur die dunklen Musterelemente gemeint; sie 
sind die ausgezeichnete Musterphase. Die hellen Streifen werden als indifferenter 
Mustergrund nicht weiter beriicksichtigt. Die Anzahl der Bander ist bei den ein- 
zelnen Cepaea-Varianten unterschiedlich. Die Bander besitzen eine konstante Lage 
auf der Schalenflache, so daB den Varianten bestimmte Banderformeln zugeordnet 
werden kénnen (Zusammenfassung bei Scur~puR 1953). Wahlt man dagegen den 
geometrisch strengeren Begriff Sektor, so sind mit Sektoren sowohl die dunklen als 
auch die hellen Streifen gemeint. Es wird damit die Unterscheidung von Muster- 
grund (helle Schalenteile) und Musterphase (dunkle Schalenteile) vermieden. Bei 
Theodoxus soll in dieser Untersuchung nur von Sektoren gesprochen werden. 

Ein scharf begrenztes Sektorenmuster besitzt unter den einheimi- 
schen Neritinen Theodoxus transversalis C. Prr. Bei Th. fl. finden sich 
scharf begrenzte Sektoren nur selten (Abb. 9). Hier ist das Sektoren- 
muster fast immer von anderen Mustertypen tiberlagert (Abb. 22, 8. 393), 
so daB sowohl in den hellen Sektoren dunkle Schalenteile als auch in 
den dunklen Sektoren helle Schalenteile gebildet werden. Wie BECKER 
(1949) bereits ausfiihrlich fiir die Population des SiiRen Sees beschreibt, 
bestehen zwischen den Sektoren nur Unterschiede im Verhaltnis der 
Flachenanteile von hellen und dunklen Schalenteilen und in der Farb- 
intensitat der dunklen Schalenteile. 

Die Sektorenanzahl ist bei Th. fl. verschieden, so da mehrere 
Varianten voneinander zu trennen sind. Zum Beispiel gibt es eine 
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Variante mit drei hellen und drei dunklen Sektoren (Abb. 22, S. 393). 
Vergleicht man bei dieser Variante gleichgroBe Schalen, so sieht man, 
daB die einzelnen Sektoren lings des Schalenrandes an gleichen Stellen 
liegen. Bei einem Vergleich verschieden groBer Schalen beobachtet man 
allerdings Unterschiede, die sich auf Grund des ungleichen Breiten- 
zuwachses der einzelnen Schalenbezirke erklaren lassen (S. 360). So 
bleibt die relative Lage der Sektoren zum Schalenrand im Verlauf des 
Wachstums im Gegensatz zu den Bandern der Cepaea nemoralis nicht 
erhalten. 

Um das Sektorenmuster genauer beschreiben zu konnen, werden die 
einzelnen Sektoren benannt. Ausgehend von der Variante mit der 
hédchsten Sektorenanzahl 7 werden 
die Sektoren durchlaufend von der 
Schalennaht bis zur Nabelregion mit 
1—7 beziffert (Abb. 9). Bei dieser 
Variante fallt dann jeweils eine un- 
gerade Ziffer auf einen hellen Sektor 
und eine gerade auf einen dunklen 
Sektor. Werden die Ziffern der dunk- 
len Sektoren durch Klammern ge- 
kennzeichnet, so kann das Sektoren- 
muster der in Abb. 9 dargestellten 
Variante durch die Sektorenformel 
1 (2) 3 (4) 5 (6) 7 wiedergegeben wer- 
den. In Tabelle 1 sind die MeBwerte 

. fiir die Sektorenbreiten von einer Va- 
Ay 9 eoesus iia, Holos” yianten mit je drei (Variante A) und 
(Variante A) einer Varianten mit je zwei dunklen 
und hellen Sektoren (Variante B) 
angegeben (die Messung erfolgte mit einem Okularmikrometer; die 
MeSwerte wurden in Prozente der Schalenrandlinge umgerechnet). Der 
Vergleich zeigt, daB bei beiden Varianten die Sektoren 3 und 7 hell 
gezeichnet sind und die gleiche relative Lage besitzen, der Sektor 5 ist 
bei Variante B im Gegensatz zu Variante A dunkel. Man sieht daraus, 
da bei verschiedenen Varianten den einzelnen Sektoren immer die 
gleichen Ziffern zugeordnet werden dirfen. Es lassen sich nunmehr die 
bis jetzt aufgefundenen Hauptvarianten leicht beschreiben. 
Variante A (1 2)3 (4) 5 (6) 7, 
Variante B (1 2)3 (4 5 6) 7, 
Variante C (1 2 3 4) 5 (6) 7, 
VarianteH 1234567 und 
VarianteS (1 2 3 4 5 6 7). 

Da der Sektor 1 bei den Varianten A—C hiufig nur undeutlich als 

heller Schalenteil gegen den Sektor 2 abgesetzt ist, wurde er bisher nicht 
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in besonderen Varianten herausgegliedert. Auch der helle Sektor Ls 
ist hin und wieder nur schwach gegen den Sektor 6 begrenzt. Bei der 
Variante A kommt bei den Werraschnecken der genauen Lage des 
Sektors 5 in dem Sektoren- 

bereich 456 eine gewisse Tabelle 1. Die Sektorenbreiten gleichgroper Tiere 


Variabilitat zu. AuBerdem (SchalengréBe 5mm) von zwei Sektorenvarianten 
fae ich cine) hontindier:- ( A und B) in Prozent der Schalenrandlinge 
ee fe ee sie ee Die Prozentzahlen der dunklen Sektoren sind 


Variante A zu Variante B setae Tens 
aufstellen. Die Varianten 
H und § besitzen keinerlei 
Sektorengliederung; _ bei 
einer fehlenden Uber- 
lagerung mit anderen 
Musterelementen sind es 
ganz weiBe und schwarze 
Schalen. 

Betrachtet man die Haufigkeit der einzelnen Sektorenvarianten an 
verschiedenen Standorten, so ergeben sich interessante Differenzen 
(Tabelle 2). In der unteren Werra bestehen zwischen voneinander 


Sektorenbreite in Prozent 


Variante des Schalenrandes 


Tabelle 2. Prozentuale Hiufigkeiten der Sektorenvarianten von Theodoxus fluviatilis L. 
an verschiedenen Fundorten 


Anzahl 
der unter- 

suchten. 
Schalen 


Variante 


Fundort 


Werra/Hann.-Miinden . 


Werra/Hedemiinden . . 

Werra/Oberrieden . . . 43 

Dieksee bei Malente . . 38 
148 


Havel bei Moorlake 


isolierten Standorten nur gewisse Ubereinstimmungen. Dennoch kom- 
men an allen Werrastandorten grundsatzlich die gleichen Varianten vor; 
dieses unterstreicht die Einheitlichkeit der Werrapopulation. Im Dieksee 
bei Malente findet sich die Variante C, die in der Werra nie gefunden 
wurde. Die Schalen aus der Havel geh6ren alle zur Variante S. 


Allerdings treten in der Havel, wenn auch selten, andere Varianten auf. So er- 
wahnt Becker von der Havel unter 1263 untersuchten Schalen zwei weife, also 
der Variante H zuzuordnende Schalen. Auch bildete er eine Schale ab (BECKER 
1949, Abb. 2a, 8. 268), bei der sich helle Sektoren entsprechend der Variante A 
schwach abheben. 

Es ware lohnend, einmal zahlreiche Standorte miteinander zu ver- 


gleichen. Vielleicht konnten sich schon bei einem Vergleich der Sektoren- 


370 Drerrich NEUMANN: 


varianten Hinweise iiber Zusammenhange zwischen verschiedenen 
Theodoxus-Standorten ergeben. Die Freilandbefunde lassen vermuten, 
daB den Sektorenvarianten Erbfaktoren zugrunde liegen. Fiir die Ban- 
dermuster der Cepaeen ist dieses seit langem bekannt. Nahere Hinweise 
fiir Theodozus ergeben sich hierzu aus den durchgefihrten Zucht- 
versuchen (S. 404). 


4. Die phasenliingenkonstanten Lingsmuster : Tropfen-, Netz- und 
Schragstreifenmuster 


BECKER hob in seinen Untersuchungen hervor, da8 fiir die Havelpopulation 
von Th. fl. tropfenformige, weiBe Fleckmuster charakteristisch sind. Er ordnete 
diese Tropfenmuster mit dem Sektorenmuster einem gemeinsamen Mustertyp zu, 


Abb. 10a—ec. Theodoxus fluviatilis. Beispiele fiir phasenldngenkonstante Ldngsmuster. 
a und b Tropfenmuster (Herkunft Werra), c Netzmuster (Herkunft SiiBer See). Vergr. 
av7x, bundc 5,5 x 


dem Langsstreifen- oder Sektorenmuster. Das gemeinsame Kriterium fiir die 
Sektoren- und Tropfengliederung entsprang der Vorstellung, daB auch die Tropfen 
in Langsreihen angeordnet waren; die Tropfen sollten durch zeitweilige Einschnii- 
rung der hellen Sektoren entstanden zu denken sein. Bei einer genauen Beriick- 
sichtigung der ,,Langsstrichelung“, also der Wachstumsrichtung, stellte sich jetzt 
heraus, da die Tropfen niemals streng in Liingsreihen angeordnet sind (Abb. 1, 
S. 354), d.h., daB die von Brecker bezeichneten Tropfenreihen nicht von einem be- 
stimmten Mantelrandbezirk gebildet werden. Das Tropfenmuster wurde daher 
als eigener Mustertyp vom Sektorenmuster abgetrennt. Weitere Unterschiede 
zwischen dem Sektorenmuster und diesem Mustertyp werden im Verlauf dieses 
Abschnitts und besonders im Kapitel IV (S. 401) herausgestellt und diskutiert. 


Die Tropfenmuster sind in der Werra haufig zu finden (Abb. 10a 
und b). Wie Abb.1 (8.354) bei stiérkerer VergréBerung zeigt, erfolgt 
hier der Ubergang von dunklen zu hellen und von hellen zu dunklen 
Schalenteilen in der gleichen Weise wie beim synchronen Querstreifen- 
muster. Abb. 10a zeigt diesen Mustertyp fiir einen gréeren Schalen- 
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bereich. Die Beschriftung der hellen Flecken oder Tropfen a’ bis a’” 
und b’ bis b’” soll die von BECKER bezeichneten ,, Langsreihen“ markieren. 
Verfolgt man die schwach zu erkennende Langsstrichelung, so ist auch 
bei diesem Beispiel wie in Abb. 1 zu sehen, daB sich die benachbarten 
Langsreihen haufig erheblich iiberschneiden. Trotz dieser fehlenden 
Ausrichtung in Langsreihen 14Bt sich eine bestimmte Wohlordnung der 
Tropfen feststellen. Sie ist besonders leicht auf solechen Schalen zu 
tiberschauen, auf denen die Tropfen in Querreihen ausgerichtet sind 
(Abb. 10b). Liest man auf dieser Schale das Muster lings der in der 
Abbildung eingezeichneten Zuwachslinie, so bemerkt man eine gleich- 
formige Langsgliederung von hellen und dunklen Schalenteilen. Diese 
wird fiir eine begrenzte Zeit beibehalten, so daB sich auf der Schale kurze 
Langsstreifen abzeichnen. Die Langsgliederung wechselt jedoch nach 
einiger Zeit in der Art, daB die Langsgliederung aufeinanderfolgender 
Tropfenquerreihen alternierend gegeneinander versetzt ist. Die gleiche 
alternierende Ordnung 1a8t sich auf den anderen hellgetropften Schalen 
leicht finden (Abb. 10a). Abb. 10a zeigt weiterhin, daB dieser Wechsel 
der Langsgliederung nicht derartig streng ist, daB alle Mantelrandteile, 
die vorher Pigment bildeten, anschlieBend in die Granulabildungsphase 
tibergehen. Vielmehr lassen sich schmale Bereiche finden (Abb. 10a, 
s. Pfeil 2), bei denen ein Wechsel zwischen Pigment- und Granula- 
bildungsphase ausbleibt; in anderen Schalenbereichen gehen die Zellen 
des Musterkalkschichtepithels schon kurz nach einem Wechsel in die 
Pigmentbildungsphase wiederum in die Granulabildungsphase tiber 
(Abb. 10a, s. Pfeil 1). Dieses sind Hinweise dafiir, daB sich die Liangs- 
gliederung im Verlauf des Wachstums standig neu einspielt. Beobachtet 
man schlieBlich die alternierende Langsgliederung tiber ein grdBeres 
Schalengebiet, so fallt auf, daB die mittlere Breite der hellen und dunklen 
Langselemente, die Phasenlange der Langsgliederung!, trotz des er- 
heblichen relativen Breitenzuwachses der Theodoxus-Schale konstant 
bleibt. Dieses ist nur dadurch moglich, daB von Zeit zu Zeit neue Langs- 
elemente am Schalenrande hinzutreten. Ein phasenlangenkonstantes 
Ordnungsprinzip trafen wir schon bei den Querstreifen von Clithon 
oualanensis an. Ein ahnliches Ordnungsprinzip bezieht sich hier bei 
den Fleck- oder Tropfenmustern auf die Liangsgliederung. Sie sollen 
daher als Muster mit phasenlingenkonstanter Langsgliederung, oder 
kiirzer als phasenldngenkonstante Lingsmuster bezeichnet werden. Es 
ist damit aber fiir diesen Mustertyp zunachst nur ein erstes typisches 
Merkmal herausgegriffen, welches zwar die Gleichabstandigkeit lings 


1Die bei den Querstreifenmustern eingefiihrten Begriffe Phasenlange und 
Doppelstreifenabstand kénnen auch auf die Langsmuster tibertragen werden, nur 
mit dem Unterschied, da8 sie hier nicht auf die Wachstumsrichtung, sondern auf 
die Richtung langs der Zuwachslinien zu beziehen sind. 
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der Zuwachslinien, nicht aber die alternierende Ordnung in Wachstums- 
richtung hinreichend beschreiben kann. 

Die alternierende Ordnung der Tropfen laBt sich einfacher auf solchen 
Schalen anschaulich erfassen, bei denen das Tropfenmuster in ein Netz- 
muster tibergeht (Abb. 10c). (Wir beschranken uns in dieser Besprechung 
auf die Sektoren 3 und 4 im mittleren, tibersichtlich gegliederten Schalen- 
teil.) Wahrend der dunkle Sektor 4 das gleiche Tropfenmuster wie die 
Werraschalen besitzt, geht im Bereich des Sektors 3 das Farbmuster 
in eine netzartige Gliederung tiber. Die Wohlordnung der Netzmaschen 
ist die gleiche wie die der Tropfen. Die Netzgliederung geht ebenfalls 
von einer gleichabstandigen Aufteilung des Schalenrandes aus (Abb. 10c, 
s. markierte Zuwachslinie). Verfolgt man von hier aus das Farbmuster 
in Wachstumsrichtung, so breitet sich von den dunklen Schalenteilen 
die Pigmentierung kontinuierlich nach beiden Seiten aus; dabei ent- 
stehen schmale Schragstreifen, die mit den von benachbarten dunklen 
Musterteilen ausgehenden Schragstreifen zusammentreffen. An dem 
Kreuzungspunkt erfolgt eine verstirkte Pigmenteinlagerung, und der 
gleiche AusbreitungsprozeB wiederholt sich von neuem. Den schmalen 
Schragstreifen entsprechend la8t sich auch bei dem Tropfenmuster im 
Sektor 4 bei stiarkerer VergréBerung eine Pigmentanreicherung an den 
Randern der dunklen Schalenteile erkennen (auf der Abbildung nicht 
sichtbar). Nur ist in den dunklen Sektoren der zwischen den Anrei- 
cherungsrandern gelegene Raum durchgehend pigmentiert und geht erst 
spater in helles Schalengebiet tiber. Auch bei den Schalen der Werra- 
population kann man haufig innerhalb der dunklen Schalenteile eine 
intensivere Pigmenteinlagerung an den Randern und an den den Kreu- 
zungsstellen analogen Tropfenenden bemerken (Abb. 19, LW-Schalen, 
S. 386). Die in den Netzmustern hervortretende Schraigordnung ist 
auch bei einem Gesamttiberblick des Musters augenfallig: die Netz- 
maschen und die Tropfen sind in Schragreihen ausgerichtet. 


Diese Schraégausrichtung ist fiir sich isoliert bei Schalen zu verfolgen, 
bei denen die alternierende Ordnung in eine Schrdgstreifung tibergeht 
(Abb. 17, LW/25°, S. 384). Es sind zwei mégliche Richtungen vorhanden. 
In Abb. 17, LW/25%linke Schale (8.384) verliuft sie von proximo- 
apikal nach disto-basal; bei der rechten Schale sind beide Richtungen 
in verschiedenen Schalenbezirken vorhanden, einmal in der _ bereits 
beschriebenen und zum anderen in einer von proximo-basal nach disto- 
apikal verlaufenden Richtung. Auf Grund der mit den Schragstreifen 
sich ergebenden Verschiebung der Musterteile langs des Schalen- 
randes treten nun an gewissen Punkten neue dunkle Musterteile auf 
(Abb. 17, LW/25° bei der linken Schale apikal, bei der rechten im mitt- 
leren Schalenbereich), so daB die Gleichabstandigkeit der Musterteile 
langs der Zuwachslinien gewahrt bleibt. 
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Man kann sich vorstellen, daB die Schragausrichtung bei getropften 
und netzartigen Mustern, also die alternierende Ordnung der gleich- 
abstandig geordneten Langselemente, dadurch entsteht, daB die Schrag- 
streifen nicht nur in einer Richtung verlaufen, sondern sich in beiden 
Richtungen tiberkreuzen. Es mu8 nur noch hervorgehoben werden, da8B 
bei dieser Uberkreuzung die Schragstreifen nicht gradlinig, sondern 
gestuft verlaufen. Dies mag als ein Hinweis dafiir gedeutet werden, daB 
sich die Pigmentbildungsphase nicht ohne weiteres langs des Mantel- 
randes ausbreiten kann, sondern daB auch die Granulabildungsphase 
noch mit in die Gliederung eingreift, und zwar in dem Sinn, daB der 
Ausbreitungsvorgang sich immer erst nach einer gewissen weiBgebildeten 
Strecke seitlich weiter ausdehnen kann. 


Von schraggestreiften Schalen lat sich 
schlieBlich ein Ubergang zu solchen Farb- 
mustern finden (Abb. 18, LW/18°, S. 385), 
bei denen in einem weiten Schalenbereich 
(in diesem Beispiel im Sektorenbereich 
4 5 6) die beiderseitige Pigmentausbreitung 
nur noch von einem Zentrum ausgeht. Es 
entstehen auf diese Weise nach distal geoff- 
nete Zacken. Die unmittelbare Verwandt- 
schaft dieses Musters von Theodoxus mit 
den Zeichnungen von Dreissensia polymorpha 
(BEckER 1949, HENKE 1953) ist augenfallig. 


Bei diesem letzten Beispiel treten im Bereich des hellen Sektors 3 weiterhin 
nach distal geschlossene Zacken auf. Hier erfolgt eine Verléschung gleichartiger 
Musterteile. Gleichartige Bildungen finden sich auch auf den Schalen von Dreis- 
sensia (BECKER). Besonders gut kénnen wir diese Zacken bei Clithon oualanensis 
verfolgen (Abb. 11). Diese Zacken stehen jeweils im Bereich der hellen Sektoren 
und sind im Unterschied zu der alternierenden Tropfengliederung in Langsreihen 
angeordnet. Sie diirfen mit den von uns beschriebenen Tropfen trotz einer gewissen 
Ahnlichkeit nicht verwechselt werden. Diese distal geschlossenen Zacken fithren 
auf ein gesondertes Problem der Mustergliederung. Vielleicht handelt es sich hier 
um besondere Uberlagerungserscheinungen von Quer- und Langsmustern mit dem 


Sektorenmuster. 

Es darf zunichst festgehalten werden, daB die Tropfen- und Netz- 
muster als hervorstechendes Merkmal ein phasenlangenkonstantes 
Ordnungsprinzip fiir die Langsgliederung erkennen lassen. Weiterhin 
spielen aber in deren Folge auftretende Ausbreitungsvorgiange fir die 
Fortbildung dieses Mustertyps eine wesentliche Rolle, so daf eine alter- 
nierende Ordnung der hellen und dunklen Schalenteile resultiert. Diese 
Farbmuster. werden mit der Bezeichnung phasenlingenkonstante Ldngs- 
muster zusammengefaBt. Es ist vorlaufig nicht sicher zu entscheiden, ob 
nicht bei eingehenderer Kenntnis eine weitere Aufschliisselung dieses 


Mustertyps erfolgen muB. 


Abb. 11. Clithon oualanensis. 
Vergr. 6 x 
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Insgesamt liGBt sich tiber die Morphologie der Farbmuster sagen, daB 
bei Theodoxus fluviatilis nicht nur zwei, sondern drei Mustertypen zu 
unterscheiden sind: das synchrone Querstreifenmuster, das phasenldngen- 
konstante Liéingsmuster und das Sektorenmuster. Beim Querstreifenmuster 
lassen sich bei anderen Schnecken noch zwei weitere Mustertypen nach- 
weisen: die phasenlingenkonstanten Querstreifen und die farbigen Zu- 
wachsstreifen. Sie belegen, da® fiir die Beschreibung der Farbmuster 
nicht nur die Ausrichtung, sondern auch die réumliche und zeitliche An- 
ordnung der Musterteile wesentlich ist. 


IL. Die Farbmustervariabilitat der Werrapopulation 
von Theodoxus fluviatilis 


1. Die natiirliche Variabilitat 


Im vorhergehenden Kapitel wurden mehrere ausgewahlte Schalen- 
beispiele von Theodoxus beschrieben, die jedoch nur einen unvollstandi- 
gen Eindruck von der grofen Variabilitat dieser Schnecke vermitteln 
konnen. Bereits BECKER hob hervor, da8 auf vielen Schalen die Varian- 
ten verschiedener Mustertypen gleichzeitig miteinander kombiniert 
sein kénnen. Auch in der Werrapopulation von Theodoxus treten der- 
artige zusammengesetzte Muster auf. Es finden sich Uberlagerungen von 
Sektorenmuster und synchronem Querstreifenmuster (Abb. 22a, und b,, 
S. 393), von Sektorenmuster und phasenlangenkonstantem Langsmuster 
(Abb. 21a und ¢, 8.391) und Uberlagerungen aller drei Mustertypen 
(Abb. 15f, 8.379). In der Werra wurden weiterhin zwei Modifizierungen 
der Schalenzeichnung von Theodoxus bemerkt, die bisher niemals auf- 
gefallen sind. Auf sie wird im folgenden ausfiihrlich eingegangen. 

Abb. 12a zeigt eine Schale, bei der ein synchrones Querstreifen- 
muster ohne Wachstumsunterbrechung lings der Zuwachslinien in ein 
Tropfenmuster tibergeht. Abb. 12b erléutert den reziproken Fall; ein 
Tropfenmuster wechselt ohne Wachstumsunterbrechung in ein Quer- 
streifenmuster tiber. Dariiber hinaus besitzt die Schale 12b auf ihrem 
ailtesten Schalenteil (auf der Abbildung kaum sichtbar) bereits eine 
synchrone Querstreifung. Auf diesen beiden Schalen ist ein zeitlicher 
Wechsel zwischen dem synchronen Querstreifenmuster und dem phasen- 
langenkonstanten Langsmuster zu bemerken. Sie bezeugen, daB wenig- 
stens bei einzelnen Individuen aus der Werra die Gliederung des Mantel- 
randes nicht auf einen dieser beiden Mustertypen oder auf eine Muster- 
typenkombination derselben festgelegt ist, sondern da das Farbmuster 
zu irgendeinem Zeitpunkt im Verlauf des Wachstums qualitativ ver- 
andert werden kann. Wie der Vergleich von Abb. 12a und b beweist, 
kann dieser sukzessive Musterumschlag in beiderlei Richtungen erfolgen. 
Er kann nicht nur einmal, sondern mehrfach auf derselben Schale 
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eintreten (Beispiel 12b); er ist reversibel. Das Sektorenmuster wird 
bei dem Musterumschlag nicht verdndert. 


Anderungen der Schalenzeichnung, die bei Wachstumsunterbrechungen aut- 
traten, beschrieb Rorarrpus (1932) fiir Th. prevostianus. Seine Abbildungen ent- 
sprechen im wesentlichen denen von Th. danubialis (Abb. 7, 8. 365). Wie nach- 
gewiesen wurde (S. 365), andert sich bei diesen Schnecken nicht der Farbmustertyp, 
sondern es wird allein die fortschreitende Entwicklung eines gleichbleibenden 
Mustertyps unterbrochen. Auch bei 7h. fl. kann in der Folge von Wachstums- 
unterbrechungen in bestimmten Ausnahmen eine Anderung der Schalenzeichnung 
erfolgen; diese Beispiele werden an spaterer Stelle ausfithrlich genannt (S. 393). 
Der hier beschriebene sukzessive Musterumschlag von Th. fl. trat jedoch nicht auf 
Grund von Wachstumsunterbrechungen auf. 


a Abb. 12 b a Abb. 13 b 


Abb. 12a u. b. Theodoxus fluviatilis (Herkunft Werra). Sukzessiver Musterumschlag zwischen 
synchronem Querstreifen- und phasenlingenkonstantem Lingsmuster. Die Farbmuster 
sind von einem schwach ausgeprigten Sektorenmuster (Variante B) tiberlagert. Vergr. 5,5 x 


Abb. 13a u. b. Theodoxus fluviatilis (Herkunft Werra). Simultaner Musterumschlag 

zwischen synchronem Querstreifen- und phasenlingenkonstantem Liéingsmuster. Die 

Farbmuster sind von einem Sektorenmuster tiberlagert (a Variante B, b Variante A). 
Vergr. 5,5 X 


Die zweite Modifizierung erléutert Abb. 13. Die Schale 13a besitzt 
in dem mittleren Sektorenbereich 4 5 6 eine synchrone Querstreifung, 
dagegen herrscht in den Sektoren 1 und 2 sowie in dem basalen Sektor 7 
(auf der Abbildung nicht sichtbar) das phasenlangenkonstante Langs- 
muster vor (im dunklen Sektorenbezirk 1 2 als Tropfenmuster, im hellen 
Sektor 7 als Schragstreifenmuster). Die Querstreifen kénnen gegenitiber 
dem Langsmuster noch weiter zuriicktreten (Abb. 13b; Abb. 22a, und bg, 
S. 393). Bevorzugt treten in solchen Fallen die Tropfen in den dunk- 
len Sektoren 4 und 6 auf, wahrend sich nur noch in den hellen Sektoren 
eine synchrone Querstreifung findet. Bei diesen Schalen bildet der 
Mantelrand zur gleichen Zeit in seinen einzelnen Abschnitten neben- 
einander synchrones Querstreifen- und phasenlingenkonstantes Langs- 
muster aus. Man kann von einem simultanen Musterumschlag langs des 
Schalenrandes zwischen diesen beiden Mustertypen sprechen. 


376 Drerrich NEUMANN: 


Diese beiden Modifizierungen sind mit den zusammengesetzten Farb- 
mustern zu vergleichen. Bei ihnen miissen die dem synchronen Quer- 
streifenmuster und dem phasenlangenkonstanten Langsmuster zugrunde 
liegenden Gliederungsfaktoren beim gleichen Tier vorhanden sein. Sie 
zeigen aber, daB das Farbmuster dieser Tiere in den einzelnen Schalen- 
bezirken nacheinander bzw. gleichzeitig nebeneinander in Abhangigkeit 
von auBeren oder inneren Faktoren verandert werden kann. So fihren 
die an diesen Werraschalen beobachteten GesetzmaBigkeiten unmittel- 
bar auf die Hauptfragestellung des experimentellen Abschnittes: die 
Abhangigkeit der Farbmustervariabilitaét von auBeren und inneren 
Faktoren. 

Einen leider nur kurzen Hinweis fiir diese Fragestellung gab Becker fiir Th. fl. 
an. Er iiberfiihrte Schnecken aus dem versalzenen SiiBen See ins SiBwasser, wobei 
von ihnen 90% abstarben. Von den iiberlebenden Tieren (5 Exemplare) erhielt er 
in Aquarien Nachkommen, die in ihrer Musterung ihren Eltern glichen (iiber die 
Zahl der Weibchen und die Art ihrer Musterung und der ihrer Nachkommen machte 
er leider keine weiteren Angaben). Brucker schloB hieraus, da die Farbmuster 
Dauermodifikationen oder erbliche Merkmale darstellen. Mit dieser Aussage 
steht jedoch der innerhalb der natiirlichen Variabilitat aufgefundene sukzessive 
Musterumschlag zwischen synchronem Querstreifen- und phasenlangenkonstantem 


Langsmuster nicht in Einklang. Diese beiden Farbmustertypen der Werrapopu- 
lation kénnen sicher keine Dauermodifikationen sein. 


2. Die Variabilitat in Abhdngigkeit von der Salzzusammensetzung und der 
Temperatur des AuBenmediums 

a) Der Nachweis eines Einflusses der Salzzusammensetzung. Um einen Aus- 
gangspunkt fiir die experimentelle Untersuchung der Variabilitaét der Farbmuster 
zu finden, wurde Th. fl. unter méglichst iibersichtlichen Laboratoriumsbedingungen 
herangezogen. Hierzu wurden in der Werra ausgewachsene und begattete Mutter- 
tiere mit gut erkennbaren und unterschiedlichen Mustern gesammelt und in Milch- 
satten isoliert. Ihre Nachkommen (insgesamt 49 Geschwisterschaften) wurden 
groBgezogen und miteinander verglichen. Die ersten Nachkommenschaften (etwa 
20) wurden anfanglich noch in natiirlichem Werrawasser bei Zimmertemperatur 
(Fiitterung iiberwiegend Chlamydomonas) gehalten. Das fiir die Zuchtlésungen zu 
verschiedenen Zeiten aus der Werra entnommene Wasser schwankte im Salzgehalt 
(eine ungeféhre Abschatzung des Salzgehaltes war erst nachtraglich nach Angaben 
der amtlichen FluBiiberwachungsstelle Kassel méglich). Das Ergebnis dieser 
ersten Versuche soll kurz zusammengefaBt werden. 


Die Mehrzahl der Geschwisterschaften bildete phasenlingenkonstante 
Langsmuster, und zwar unabhangig davon, ob die Farbmuster der 
Muttertiere Querstreifen, phasenlingenkonstante Langsmuster oder 
Uberlagerungen beider Mustertypen aufwiesen. Auch hinsichtlich des 
Sektorenmusters ergab sich ein heterogenes Bild (S. 404). Indessen fiel 
bald auf, daB hin und wieder bei einem Wechsel des Zuchtmediums eine 
Veranderung des Farbmusters eintrat. In den Extremen fanden sich 
Geschwisterschaften, bei denen das Muster aus einem Tropfenmuster 
in ein Querstreifenmuster oder umgekehrt umschlug, entsprechend dem 
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bei einzelnen Werraindividuen beobachteten sukzessiven Musterumschlag. 
Zum Beispiel ging das Farbmuster bei zwei Geschwisterschaften, die 
anfanglich ausnahmsweise in einem Werrawasser mit einem Chloridgehalt 
von etwa 3200 mg Cl/Liter gehalten worden waren, beim Umsetzen in 
ein Werrawasser von ungefahr 1600 mg Cl/Liter aus einem Querstreifen- 
muster in ein Tropfenmuster tiber. Es lag zunichst nahe, diesen 
Musterwechsel auf die Salzgehaltsinderung des Werrawassers zu be- 
ziehen. Es wurde daher angestrebt, den Tieren eine synthetische 
Zuchtlésung konstanter Salzzusammensetzung anzubieten. 

Anfangliche Versuche mit Einsalzlésungen (Leitungswasser und NaCl) wirkten 
sich nicht giinstig auf die Wachstumsleistungen der Tiere aus. Um die Wachstums- 
bedingungen im Werrawasser méglichst weitgehend nachzuahmen, wurde daher ein 
synthetisches Werrawasser (abgekiirzt SW) bereitet, fiir dessen Gesamtkonzen- 
tration zunachst der durchschnittliche Jahreswert der unteren Werra gewahlt 
wurde. Die Chloridkonzentration betragt dort fast 4000 mg/Liter (Scumirz 1956). 
Dementsprechend wurde ein synthetisches Werrawasser (abgekiirzt SW 4000, 
Tabelle 3) angesetzt, dessen Salzgehalt tiber den Konzentrationen der vorher ver- 
wandten Werrawasserproben lag (im Durchschnitt etwa 1500 mg Cl/Liter; nur 


Tabelle 3. Absolute Ionenkonzentrationen (mval/Liter), Chloridgehalt (mgCl/Liter ), 
Salzgehalt (g/Liter) und Dichte (g/cm?) der Zuchilésungen 
Als Salzgehalt wird die Gesamtmenge an gelésten Stoffen pro Kilogramm 
Wasser definiert unter der Voraussetzung, da alle Karbonate als Oxyde und alle 
Bromide und Jodide als Chloride vorliegen und da weiterhin die gesamte organische 
Substanz oxydiert ist. 


“ie fe ee ee 


SES eu rislp elt Gag 6) 


re ae eas «8 


mg Cl/Liter. . . 
poiter vs <=. 
Dichte (18°). . . 
Dichte (25°). . 


0,9990 1,0006 
0,9974 0,9990 


wenige Zuchten waren zeitweise bei 3200 mg Cl/Liter gehalten worden). Die 
Anderung des Salzgehaltes wurde in allen Geschwisterschaften gut und ohne 
Schaden iiberstanden. Allerdings waren in einer Anzahl Geschwisterschaften nach 
einiger Zeit Wachstumsstérungen zu bemerken. Ein anschlieBender Vergleich der 
Jahresdurchschnittskonzentration mit den Schwankungen im Ablauf eines Jahres 
bewies, da8 in den Sommermonaten Mai bis August die durchschnittlichen Kon- 
zentrationen in der unteren Werra niedriger liegen. Da jedoch die Wachstumsphase 
der Tiere in die Sommermonate fallt (ULRIcH und NruMaANN 1956), ist die durch- 
schnittlich niedrigere Sommerkonzentration entscheidend. Die Zuchtlosung 
SW 4000 ist fiir das Wachstum nicht mehr optimal; diese Konzentration und noch 
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héhere miissen aber von den Werratieren besonders in den Wintermonaten ohne 
Schaden ertragen werden. Dieses war der Grund, zu einer niederen, optimaleren 


Nr. 76 


Abb. 14. Farbmustervariabilitaét von vier Ge- 
schwisterschaften unter kontrollierten Versuchsbe- 
dingungen (1. Schale Muttertier, 2. Schale Repriisen- 
tant der Nachkommenschaft). Zuchtbedingungen: 
Salzzusammensetzung des AuBenmediums sg. Text, 
Zimmertemperatur, Chlamydomonasfiitterung. 
Vergr. 4 x 


Konzentration des synthetischen 
Werrawassers, und zwar zu 
SW 2000 (Tabelle 3) fir die 
Dauerzuchten tiberzugehen. 
Zuchtversuche in SW 4000 
und SW 2000. Ein willkir- 
lich herausgegriffenes Bei- 
spiel ist die Geschwister- 
schaft Nr. 56 (Abb. 14). Die 
Mutter (M) besitzt im wesent- 
lichen ein phasenlangenkon- 
stantes Liaingsmuster, wel- 
ches nur stellenweise schwach 
von einer Querstreifung tiber- 
lagert ist. Die Nachkommen 
stimmen auf dem proxima- 
len, in nattrlichem Werra- 
wasser (bei etwa 1500 mg 
Cl/Liter) gebildeten Schalen- 
teil weitgehend mit der Mut- 
ter tiberein. Mit dem Umset- 
zen in SW 4000 geht das 
Farbmuster auf allen Schalen 
in ein synchrones Querstrei- 
fenmuster tiber. Das Farb- 
muster der M von Nr. 76 
unterscheidet sich nur wenig 
von dem der M Nr. 56. Ihre 
Nachkommen wuchsen zu- 
nachst in Werrawasser von 
3200 mg Cl/Liter auf und 
waren schon vor dem Um- 
setzen in SW 4000 querge- 
streift. In SW 4000 und SW 
2000 bildeten sie weiterhin 
nur synchrone Querstreifen. 
Die Geschwisterschaften 
Nr. 81 und Nr. 86 sind aus- 
schlieBlich in dem synthe- 
tischen Werrawasser auf- 
gewachsen, zunachst in SW 


4000 und anschlieBend in SW 2000. Die Tiere sind unabhangig von 
dem Schalenmuster der Mutter eindeutig quergestreift. Allerdings 
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fanden sich in Nr. 86 Ausnahmen (3 Stiick unter insgesamt 11 Tieren), 
bei denen mit dem Wechsel von SW 4000 in SW 2000 statt einer 
Quergliederung eine recht dichte Langsgliederung einsetzte. 

Wir sehen, dai im synthetischen Werrawasser, SW 4000 und SW 
2000, unabhangig von der Vorbehandlung im allgemeinen Querstrei- 
fenmuster gebildet werden. Diese ersten Versuche beweisen, da die 
Schalenzeichnung auf Grund einer Veranderung der Salzzusammen- 
setzung des AuBenmediums modifiziert werden kann. 

Zuchtversuche im SitiBwasser. Es wurden neben den Geschwister- 
aufzuchten in synthetischem Werrawasser im Friihsommer unausge- 
wachsene Tiere aus der Werra (vorwiegend Jungtiere des vorjahrigen 
Jahrgangs, ULricH und NEuMANN 1956) in Géttinger Leitungswasser 
(abgektirzt LW, [onenzusammensetzung Tabelle 3) titberfiihrt. Theodoxus 
vertragt auch diesen Wechsel des AuBenmediums ohne weiteres; eine 
allmahliche Uberfiihrung in das SiBwasser ist nicht notwendig. Abb. 15 
gibt eine Auswahl von 243 Schalen wieder. Der im Werrawasser ge- 
bildete Schalenteil (= Werra-Schalenteil) ist durch die andersgeartete 
Musterung deutlich gegen den im StiBwasser gebildeten Teil (= LW- 
Schalenteil) abgesetzt. 


Abb. 15a—i. Farbmustervariabilitét von Freilandtieren (Werra), die in SiiBwasser tberfiihrt 
wurden. Vergr. 4 x 


Die Schalen 15a und b sind Sektorenvarianten H. Die Schale 15a ist rein weiB 

(die grauen Querlinien in dem Werra-Schalenteil sind Zuwachslinien, wie sie sich 

nach Wachstumsunterbrechungen einstellen). Allerdings treten in dem LW- 

“Schalenteil vereinzelt pigmentierte Punkte und Langsstriche auf, was beweist, 
da die Fahigkeit der Pigmentbildung nicht vollstandig fehlt. In stérkerem MaBe 

pragen sich dunkle Schalenteile auf Abb. 15b aus. Der Werra-Schalenteil laBt 
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bei dieser Schale auf Grund von zahlreichen Wachstumsstérungen keine eindeutige 
Beschreibung zu. Im LW beginnt das Farbmuster mit einer voriibergehenden, 
einheitlichen Pigmentierung langs des gesamten Schalenrandes, die in gleich- 
abstandige Langsstreifen iibergeht. 

Die Schalen 15c—i sind von einem zum Teil schwachen Sektorenmuster 
(Variante B) iiberzeichnet. AuBer bei 15i wird dieses auch in dem LW-Schalenteil 
beibehalten, auch wenn sich die Mustergliederung innerhalb der hellen und dunklen 
Sektoren andert. Bei den Schalen 15c—f tritt mit dem Ubergang in LW eine mehr 
oder weniger regelmaBige Langsgliederung auf. Diese geht jedoch im Gegensatz 
zu 15b in ein Tropfenmuster iiber, bei dem die Langsgliederung alternierend wech- 
selt. Den Hauptteil der beobachteten Falle stellten die Schalen 15c—e dar. Nur 
hin und wieder waren die hellen Flecken in Querreihen ausgerichtet (15f). Schalen 
wie 15g, bei der eine leichte Langsgliederung erst mit dem vorletzten Querstreifen 
einsetzt, waren sehr selten. Ebenso wie in Abb. 15f liegt hier eine Uberlagerung des 
phasenlangenkonstanten Lingsmusters mit dem Querstreifenmuster vor. Sie trat 
bevorzugt bei héherer Temperatur auf. Bei 18—20°C wurden Schalen wie 15f 
nur in 11 von 137 Fallen beobachtet, bei 22—25° C aber in 21 von 67 Fallen. 

Die Schalen 15h und i sind seltene Varianten. In 15h ist die Phasenlange der 
Langsgliederung wesentlich gréBer; im iibrigen entwickelt sich das Muster in 
gleicher Weise wie die anderen phasenlangenkonstanten Langsmuster. Die Schale 
15i (nur zweimal beobachtet) ist diffus pigmentiert und besitzt nur maBig aus- 
gebildete Kalkschichten. Es liegen hier unbekannte St6rungen des Farbmusters 
und des Schalenwachstums vor. 


Uberblicken wir die im SiBwasser gebildeten Farbmuster, so miissen 
wir feststellen, daB phasenlangenkonstante Langsmuster dominieren. 
Nur in wenigen Fallen werden Quermuster gebildet, die aber meistens 
von dem Langsmuster tiberlagert sind (Abb. 15f). 

Zusammenfassung. Werden die Schnecken der Werrapopulation 
aus Werrawasser mittleren (1500 mg Cl/Liter) und héheren Salzgehaltes 
(3200 mg Cl/Liter) in SW 4000, aus SW 4000 in SW 2000 oder aus Werra- 
wasser in Leitungswasser umgesetzt, so zeigt sich, daf die Farbmuster- 
variabilitat auf Grund einer veranderten Salzzusammensetzung des 
Wassers modifiziert wird. In héherkonzentrierten Lésungen (SW 4000 
und SW 2000) bilden die Schnecken synchrone Querstreifen, in Leitungs- 
wasser und niederkonzentriertem natiirlichem Werrawasser (1500 mg 
Cl/Liter) phasenlangenkonstante Lingsmuster. Wie der in verschiedener 
Richtung durchgefiihrte Wechsel der Salzzusammensetzung dabei be- 
weist, liegt beim Umsetzen keine unspezifische, jeweils gleichartige Sté- 
rung vor, sondern die spezifische Salzzusammensetzung des Aupenmediums 
mu fiir den sukzessiven Musterumschlag der wirksame AuBenfaktor 
sein. Dieses Ergebnis laBt sich durch folgenden weiteren Versuch 
stiitzen. 

Es wurden Tiere zunachst in SW 4000, anschlieBend in SW 2000 
und dann in LW gehalten. Bei diesen Schnecken ergab sich der auf 
Grund der obigen Experimente zu erwartende Musterumschlag auf der- 
selben Schale (Abb. 16a): in SW 4000 bildeten sie einen diffus pig- 
mentierten Schalenteil mit schwacher Andeutung eines synchronen 
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Querstreifenmusters, in SW 2000 bildeten sie klar gegeneinander ab- 
gesetzte, synchrone Querstreifen, und im StiBwasser bildeten sie ein 
phasenlangenkonstantes Langsmuster. Bei Schnecken, die zunachst in 
SW 2000, dann in natiirlichem Werrawasser von 1000 mg Cl/Liter und 
abschlieBend wieder in SW 2000 gelebt hatten, ging das Muster (Abb.16b) 
den Anderungen im Au8enmedium entsprechend aus einem Querstreifen- 
muster tiber ein phasenlangenkonstantes Langsmuster wieder in ein 
Querstreifenmuster tiber. Dieses letzte Beispiel wiederholt den innerhalb 
der nattirlichen Variabi- 
litat beobachteten Fall, 
daB ein einmal erfolgter 
sukzessiver Musterum- 
schlag reversibel ist. 


Daneben wurden je- 
doch in den einzelnen Ge- 
schwisterschaften Tiere 
bemerkt, bei denen eine 
Umstimmung des Muster- 
typs durch eine Ande- 


rung der Salzzusammen- Abb. 16a u. b. Versuchstiere mit je drei aufeinander- 

setzung nicht ausgelést folgenden Schalenabschnitten, die in verschiedenen 

Zuchtl6sungen gebildet wurden. a 1. Schalenabschnitt 

werden konnte. Zum gw 4000, 2. Schalenabschnitt SW 2000, 3. Schalenab- 

Beispiel fand sich in einer schnitt LW; b 1. Schalenabschnitt SW 2000, 2. Schalen- 

Fe abschnitt natiirliches Werrawasser, 3. Schalenabschnitt 
Geschwisterschaft unter SW 2000. Verer. 7 x 


vier in LW = gepriften 

Tieren ein Exemplar, das auch im Sti®wasser weiterhin Querstreifen 
bildete. Innerhalb einer anderen Geschwisterschaft zeichneten zahl- 
reiche Tiere auch bei hohen Konzentrationen (SW 2000) phasenlangen- 
- konstante Langsmuster auf der Schale auf. Auch in den bereits be- 
sprochenen Beispielen lernten wir gewisse Unterschiede im Verhalten 
einzelner Tiere kennen (Abb. 15g). Weiterhin weisen die Versuche im 
SiiBwasser auf einen Einflu8 der Temperatur hin, indem bei hoherer 
Temperatur Uberlagerungen zwischen phasenlangenkonstanten Langs- 
muster und Querstreifen in einem hdheren Prozentsatz auftreten. So 
14Bt sich bei dieser ersten groben Versuchsanordnung erkennen, da die 
Salzzusammensetzung des AuBenmediums offenbar nicht allein die 
Farbmuster modifiziert. 

In weiteren Versuchen soll zunachst der EHinflu8 der Salzzusammen- 
setzung des Wassers und der Temperatur auf die Farbmustervariabilitat 
eingehender untersucht werden. Nach einer Arbeit von Ropux (1949) 
sind nur zwei Haupttypen natiirlichen Wassers zu unterscheiden: Meer- 
wasser und SiiBwasser. Die einheitliche ionale Zusammensetzung des 
Meerwassers ist seit langem bekannt. Meerwasser und Werrawasser 


Z. Morph, Okol. Tiere, Bd. 48 25 
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(durchschnittliche Jahreskonzentration) stimmen in den relativen Ionen- 
konzentrationen weitgehend iiberein; die Hauptunterschiede liegen 
auBer im Salzgehalt in dem Kalzium-, Kalium- und Bikarbonat-Gehalt 
(T'abelle 4). Ropue analysierte das Verhaltnis der mineralischen Haupt- 
bestandteile in schwedischen SiiBwasserseen und fand, daB auch im 
SiiBwasser die ionale Zusammensetzung annéhernd konstant ist. Die 
Unterschiede zwischen Sii8- und Meerwasser liegen danach nicht allein 
im Salzgehalt, sondern im Verhialtnis der einwertigen zu den zweiwertigen 
Kationen, im Ca/Mg-Verhaltnis und bei den quantitativ vorherrschenden 
Anionen (Tabelle 6, 8S. 396). 


Der verschiedene Einflu8 von Leitungswasser und synthetischem 
Werrawasser auf die Farbmuster kann damit sowohl auf dem Salzgehalt 
als auch auf der unterschiedlichen Jonenrelation beruhen. Es wurden 
daher Versuche angesetzt, um dieses zu entscheiden. 


b) Der Einflu8 des Salzgehaltes (bei konstantem Ca(HCO,),-Gehalt) und der 
Temperatur. Um die Mustervariabilitaét in ihrer Abhangigkeit vom Salzgehalt 
des AuBenmediums bei konstanter relativer Ionenzusammensetzung zu unter- 
suchen, wurde zunachst die synthetische Zuchtlosung SW 4000 mit destilliertem 
Wasser verdiinnt. Leider starben viele Versuchstiere in diesen verdiinnten L6- 
sungen (diese St6rungen wurden bisher nicht analysiert). Da im Gegensatz dazu 
die Tiere in mit Géttinger Leitungswasser angesetzten Verdiinnungsreihen gut 
wuchsen, wurde fiir die Zuchtl6sungen stets Leitungswasser verwendet. Um dennoch 
die relativen Ionenkonzentrationen weitgehend konstant zu halten, mufSten 
die ionalen Bestandteile des LW einberechnet und die Lésungen fiir die einzelnen 
Konzentrationsstufen getrennt angesetzt werden. Dabei war leider nicht zu ver- 
meiden, daf der hohe Kalziumbikarbonatgehalt des Leitungswassers in allen 
Zuchtlosungen konstant blieb. 


Es wurden drei Konzentrationsstufen gewahlt: SW 1000, SW 2000 und SW 3000. 


Zur Kontrolle wurde jeweils ein Versuch mit LW angesetzt. Wie Tabelle 3 (S. 377) 
erlautert, wurden die absoluten Ionenkonzentrationen (auBer Ca und HCO,) in 


Tabelle 4. Relative Ionenkonzentrationen (val%) der Zuchtlésungen, des Werra- 
wassers (Jahresdurchschnitt 1954, nach Scumirz 1956) und des Meerwassers 
(berechnet nach Angaben von Barnus 1954) 


SW 1000 SW 2000 SW 3000 | Werrawasser | Meerwasser 


SW 1000—3000 in gleicher Weise abgestuft. Aus Tabelle 4 ist ersichtlich, daB die 
relativen Ionenkonzentrationen annahernd konstant blieben; die Differenzen 
ergaben sich allein aus dem konstanten Kalziumbikarbonatgehalt, 
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Die Versuche wurden jeweils bei 18 und 25° C durchgefiihrt. Die Temperaturen 
waren so gewahlt worden, dafi die Dichte einer Lésung bei 18° C gleich der Dichte 
der nachsthéheren Konzentrationsstufe bei 25° © war (Tabelle 3). 

So war aus den Versuchsergebnissen zusatzlich eine Antwort aufdie 
Frage zu erwarten, ob bei einer méglichen Abhangigkeit der Farbmuster- 
variabilitaét vom Salzgehalt des AuBenmediums auBerdem eine Salz- 
gehalt-Temperatur-Korrelation (KINNE 1956) besteht. Dariiber hinaus 
war zu entscheiden, ob die Farbmuster durch eine verschiedene Wachs- 
tumsgeschwindigkeit oder durch einen direkten TemperatureinfluB 
modifiziert werden. 

Versuchsmaterial. Auch in diesen Versuchen muBte auf ein reingeziichtetes 
Tiermaterial verzichtet werden. Um die genetische Variabilitat wenigstens so 
weit wie mdéglich einzuengen, wurden 13 Geschwisterschaften, die aus Kreuzungen 
hervorgegangen waren, untersucht. Von diesen wurden fiinf bei allen Salz- und 
Temperaturstufen gepriift: es sind die Versuchsreihen (abgekiirzt V) 1, 7, 13, 22 
und 23. Auf diese fiinf Beispiele soll sich die Besprechung beschrinken. 

Die Versuchstiere unterschieden sich im Sektorenmuster folgendermafen: 


Sektorenmuster 


der Eltern der Nachkommen 


der nichsten Generation 
(in Klammern Anzahl) 


alle Var H (34) 
alle Var B (14) 
alle Var H (57) 
Var B (25) und Var H (26) 
Var B (22) und Var H (36) 


Die Versuchsreihen 1, 7 und 13 sind Geschwisterkreuzungen; in V 22 und 23 
stammen die Eltern aus verschiedenen Geschwisterschaften. 

Die Tiere der V 1 waren vor den Versuchen in natiirlichem Werrawasser von 
wechselndem Salzgehalt gehalten worden. Die iibrigen Geschwisterschaften wurden 
alle gleichartig in SW 2000 herangeziichtet und aus dieser Losung in die verschie- 
denen Medien umgesetzt. Die Temperaturvorbehandlung war zum Teil bei Zimmer- 
temperatur und zum Teil konstant bei 20 oder 25°C durchgefithrt worden. Wie 
sich jedoch aus Parallelversuchen ergab, beeinfluBten weder die Temperatur- noch 
die Salzgehaltvorbehandlung die Farbmuster, die nach dem Umsetzen in den neuen 
Versuchsbedingungen gebildet wurden. Die Versuchsdauer betrug jeweils min- 
destens 8 Wochen, im Durchschnitt 10—12 Wochen. 

Beim Umsetzen der Tiere wurde besonders darauf geachtet, daB die Schnecken 
nicht vom Untergrund gelést wurden, um zeitweilige Storungen und Unterbrechun- 
gen des Wachstums zu vermeiden. Aus dem gleichen Grunde wurden nur ver- 
einzelte GréBenmessungen wahrend der Versuche durchgefiihrt. Zur Beurteilung 
der Wachstumsgeschwindigkeit reichte die GréBenmessung bei Versuchsbeginn 
und -abschluB aus. Alle eingehenderen Fragen zur Wachstumsgeschwindigkeit und 
zur zeitlichen Aufeinanderfolge einzelner Musterteile konnten mit Hilfe der Tages- 
streifen entschieden werden. 

Die Versuchsergebnisse werden fiir die Versuchsreihen gemeinsam in der Reihen- 
folge LW, SW 2000, SW 3000 und SW 1000 besprochen. 


25* 
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Versuchsergebnisse. Leitungswasser. Im LW sind die Geschwister- 
schaften V 1 (Abb. 17), V 13 (Abb. 19), V 22 und V 23 (beide Abb. 20) 
einheitlich gemustert. Sie besitzen phasenlangenkonstante Langsmuster. 
Bei einer Uberlagerung dieses Musters mit der Sektorenvariante B 

18° C 25° C 


LW 


SW 1000 


SW 2000 


Abb. 17. Ergebnisse der Versuchsreihe 1. Vergr. 5 x 


(etwa 50% der Tiere in V 22 und V 23, s. Tabelle und Abb. 20) ist in 
den dunklen Sektoren der Anteil dunkler Schalenteile und die Pigment- 
dichte gr6Ber; die Tropfen stehen aber in der gleichen Wohlordnung 
wie die hellen Schalenteile bei den Sektorenvarianten H (Abb. 20, s. auch 
Abb. 17/LW/18° und Abb. 19). Die phasenlingenkonstanten Langs- 
muster beginnen im LW-Schalenteile unabhingig von der vorhergehen- 
den Schalenzeichnung mit einer verhaltnismaBig weiten und mehr oder 
weniger gleichabstiéndigen Langsgliederung (gut sichtbar in Abb. 17/ 
LW/18°), die anschlieBend in die alternierende Langsgliederung tibergeht. 
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In der Phasenlainge dieses Liangsmusters bestehen zwischen den ge- 
nannten vier Geschwisterschaften und zwischen den Sektorenvarianten 
B und H keine auffalligen Unterschiede. Zwischen 18 und 25°C ist 
ausgenommen V 7 nur bei V 1 (Abb. 17) ein Unterschied zu bemerken; 


18°C 25° C 


LW 


1000 


Abb. 18. Ergebnisse der Versuchsreihe 7. Vergr. 5 x 


wie bei der Beschreibung der phasenlangenkonstanten Langsmuster 
bereits erwahnt wurde, geht hier in 25°C die Tropfengliederung in 
Schragstreifen tiber. 

Die Nachkommen aus V7 (Abb. 18) nehmen eine. Sonderstellung 
ein. In 18°C dominieren hier tibereinstimmend bei allen Tieren (ins- 
gesamt 3 Exemplare) schrage Streifen, die von zwei Musterzentren 
(eines im Sektor 2 und ein zweites im Sektorenbereich 4 5 6) ausgehen. 
Diese Farbmuster lassen sich aber, wie bereits dargelegt wurde (S. 373), 
iiber Beispiele wie V 1/LW/25° (Abb. 17) an ein phasenlangenkonstantes 


18°C 


259°C 
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Lingsmuster anschlieBen. In 25°C tritt dagegen dieses Langsmuster 
in der Zeichnung weitgehend zuriick; insgesamt herrscht eine synchrone 
Querstreifung vor. 

SW 2000. Wier zeigen die Versuchstiere in V1 (Abb.17), V7 
(Abb. 18) und V 22 (Abb. 20, insgesamt 9 Versuchstiere) sowohl bei 18 
als auch bei 25°C synchrone Querstreifen. Allerdings sind auf den 


LW SW 2000 
Abb. 19. Ergebnisse der Versuchsreihe 13. Vergr. 5 x 


Schalen von V I (Abb. 17) die Querstreifen von einem phasenlangenkon- 
stanten Langsmuster tiberlagert, so da die synchronen Querstreifen 
gleichzeitig in eine Anzahl Liangselemente aufgeteilt sind. Die Phasen- 
lange des Langsmusters ist gegentiber dem in LW gebildeten Langsmuster 
wesentlich ktirzer (die Gleichabstandigkeit und ein gewisser Anklang an 
die vorher im Werrawasser gebildete Zeichnung ist besonders gut auf 
dem ersten Querstreifen der 18°-Schale zu erkennen). 

Auffallend anders als in den bisherigen Versuchen sind die Ergebnisse 
in V 13 (Abb. 19) und V 23 (Abb. 20). In V 13 bildet der iiberwiegende 
Teil der Schnecken keine Querstreifen, sondern ein phasenlangenkon- 
stantes Langsmuster von einer z.T. recht geringen Phasenlange (Abb. 19, 
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SW 2000/18° und 25°/jeweils die rechten Schalen). Nur auf wenigen 
. Schalen finden sich stellenweise noch Uberlagerungen mit Querstreifen 
(Abb. 19, SW 2000/18 und 25°/jeweils die linken Schalen). In V 23 sind 
die Sektorenvarianten B und H nebeneinander vertreten. Die Sektoren- 
_varianten B sind in SW 2000 (Abb. 20) sowohl in 18 als auch in 25° 
eindeutig quergestreift (insgesamt 9 untersuchte Tiere). Von 5 Tieren 
der Variante H aus dieser Geschwisterschaft haben 4 ein dichtes phasen- 


LW/25° SW 2000/25° 
Abb. 20. Ergebnisse der Versuchsreihen 22 und 23 bei 25° C. Vergr. 5 x 


langenkonstantes Langsmuster wie die Tiere aus V 13 (Abb. 20, SW 2000/ 
rechte Schale+). Nur bei einem fiinften, nicht abgebildeten Tier von 
V 23 (Variante H) findet sich cine Uberlagerung mit Querstreifen. 


SW 3000. Unter diesen Bedingungen wachst nur ein Teil der Tiere; 
offenbar ist diese Konzentrationsstufe fiir das Wachstum nicht mehr 
optimal. Die Versuchsergebnisse bestatigen die Ergebnisse von SW 2000. 
So sind in V 22 (keine Abbildung) alle Schalen quergestreift (insgesamt 


1Die helle Querlinie auf dieser Schale bildete sich nach einer langeren Wachs- 
tumsunterbrechung und ist nicht mit einem Querstreifenmuster zu verwechseln. 
Die beiden abgebildeten Schalen wuchsen zur gleichen Zeit im gleichen Zucht- 
gefaB; dieses sei hervorgehoben, um ausdriicklich darautf hinzuweisen, daB die 
aufgetretenen Unterschiede zwischen verschiedenen Tieren in der gleichen Kon- 
zentrationsstufe nicht auf methodische Fehler zuriickzufiihren sind. 
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vier untersuchte Tiere). In V 13 (keine Abbildung) treten wiederum 
bevorzugt Farbmuster mit einer phasenlangenkonstanten Langsgliede- 
rung auf. 

SW 1000. In V 1 haben die Schalen in beiden Temperaturen ahnlich 
den LW-Schalen ein phasenlangenkonstantes Langsmuster (Abb. 17), 
nur ist die Phasenlinge des Langsmusters wesentlich geringer. Zum 
Teil ist die Zeichnung schwach von synchronen Querstreifen tiberlagert 
(Abb. 17, SW 1000/18°, linke Schale). Eine derartige Uberlagerung war 
bereits in SW 2000 bei der gleichen Geschwisterschaft aufgefallen, nur 
dominierte auf jenen Schalen die synchrone Querstreifung. In V7 
(Abb. 18) unterscheiden sich die Farbmuster in SW 1000 zwischen 18 
und 25° C in gleicher Weise wie im LW. In 18°C verlaufen die Muster- 
teile bevorzugt schrag zur Wachstumsrichtung, so daB auch hier eine 
phasenlangenkonstante Lingsgliederung vorherrscht. In 25°C werden 
dagegen in erster Linie synchrone Querstreifen gebildet (besonders die 
rechte Schale in Abb. 18, SW 1000/25° C). 

In V 13, V 22 und V 23 (keine Abbildung) zeigen bei 18° alle Schalen 
tibereinstimmend ein phasenlingenkonstantes Langsmuster. Seine 
Phasenlange ist in V 22 und V 23 gegentiber den LW-Schalen kaum ver- 
kiirzt, in V 13 ist sie dagegen, entsprechend den SW 2000-Schalen 
wesentlich geringer. In 25° verhalten sich die drei Geschwisterschaften 
ebenso wie in 18°C. Nur in V 22 bildeten zwei von insgesamt drei Tieren 
in 25° Querstreifen, entsprechend den Tieren der V7. Diese beiden 
Tiere wurden anschlieBend in SW 1000/18° umgesetzt; dabei schlug 
das Farbmuster in das typische Langsmuster um. 

Besprechung der Versuchsergebnisse. Die Versuchsreihen 1, 7 und 22 
bestatigen das bereits bei den ersten Versuchen aufgefundene Ergebnis, 
daB bei vielen Werratieren im LW phasenlangenkonstante Langsmuster 
und in SW 2000 und in héherkonzentrierten Medien synchrone Quer- 
streifen gebildet werden. Dieses Ergebnis zeigen gleichfalls acht weitere 
Versuchsreihen, die nur in LW und SW 2000 gehalten wurden und im 
einzelnen nicht besprochen worden sind. In der zwischen LW und 
SW 2000 gelegenen Konzentrationsstufe SW 1000 treten auf der Schale 
bevorzugt phasenlangenkonstante Langsmuster auf; in einigen Fallen ist 
aber eine gleichzeitige schwache Uberlagerung mit synchronen Quer- 
streifen festzustellen (V1). Inwieweit die Unterschiede im Mustertyp 
zwischen den Konzentrationsstufen SW 1000, SW 2000 und SW 3000 
wirklich auf einen Einflu8 des Salzgehaltes zuriickzufiihren sind, kann 
erst eindeutig nach den Versuchen mit einer veranderten relativen 
Ionenzusammensetzung entschieden werden, da aus methodischen Griin- 
den der Kalziumbikarbonatgehalt konstant blieb und sich dadurch 
besonders in SW 1000 eine verinderte relative Tonenzusammensetzung 


im Ca/Mg-Verhiltnis gegeniiber SW 2000 und SW 3000 einstellte 
(Tabelle 6, S. 396). 
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Die Wachstumsgeschwindigkeit ist im allgemeinen in allen Versuchen 
und in allen Konzentrationsstufen in 25° gegeniiber 18° erhdht. Sie 
beeinflu8t aber auf keiner Schale die Mustertypgliederung. Als Beispiel 
seien die SW 2000-Schalen von V7 angefiihrt. Die beiden 18°-Tiere 
wuchsen im Verlauf von 13 Wochen von 4,0 bzw. 4,2 auf 5,3 bzw. 5,8 mm 
heran; sie bildeten in dieser Zeit drei Doppelstreifen. In 25° C wuchsen 
die Tiere im Verlauf von 8 Wochen von 3,5 bzw. 3,8 auf 6,0 bzw. 6,2 mm 
heran und bildeten die doppelte Anzahl Querstreifen. Dieses Ergebnis 
1aBt sich nicht nur mit Hilfe der Temperatur, sondern auch mit einer 
verschieden hohen Besiedlungsdichte in den ZuchtgeféBen nachweisen, 
da die in ihrer Folge auftretende Nahrungskonkurrenz die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit der Tiere herabsetzt. 

Kin direkter Einflu8 der Temperatur auf die Mustertypgliederung 
ist nur bei wenigen Versuchstieren nachzuweisen. Wie die aus der Werra 
in LW iiberftthrten Jungtiere bereits belegen, besteht in diesen Fallen 
bei héherer Temperatur eine Tendenz zu synchronen Querstreifen 
(V 7 und V 22). DaB es sich hier wirklich um einen Temperatureinflu8B 
handeln kann, zeigte der zusatzliche Versuch mit den quergestreiften 
25°-Tieren aus V 22/SW 1000. Inwieweit in V 1/LW die Farbmuster- 
unterschiede des phasenlangenkonstanten Langsmusters zwischen 18 
und 25°C auf einem spezifischen TemperatureinfluB oder auf einer zu- 
falligen, genetisch bedingten Ubereinstimmung der Tiere beruhen, kann 
vorlaufig nicht entschieden werden. 

Ein Vergleich von Salzgehalt- und TemperatureinfluB belegt (s. z.B. 
V 1in Abb. 17), da&B eine Salzgehalt-Temperatur-Korrelation fir die 
Mustervariabilitét nicht wirksam ist. 

Weiterhin beweisen aber die besprochenen Versuche, da zwischen 
verschiedenen Geschwisterschaften auSer im Sektorenmuster weitere 
spezifische Unterschiede bestehen. Besonders fallen die Versuchsreihen 
V 13 und V 23 auf. In V 23 ist die Variante B in SW 2000 mit einem 
~ Querstreifenmuster und die Variante H (nur eine Ausnahme unter finf 
Tieren) mit einem phasenlangenkonstanten Langsmuster gekoppelt. Wie 
ein Vergleich mit V 22 (hier sind die Varianten H alle quergestreift, 
Abb. 20) beweist, gilt diese Kopplung jedoch nicht allgemein, sondern 
nur fiir die Geschwisterschaft 23. Auch in V 13 besitzen viele Tiere in 
SW 2000 und SW 3000 ein phasenlingenkonstantes Langsmuster. Um 
festzustellen, ob eventuell bei sehr hohen Salzkonzentrationen das Langs- 
muster nicht doch noch in ein Quermuster umschlagt, wurden zusatzlich 
zwei Tiere dieser Versuchsreihe bei SW 4000 untersucht. Dieser Versuch 
zeigte, daB diese Tiere auch bei diesen hohen Salzkonzentrationen aus- 
schlieBlich phasenlangenkonstante Langsmuster bildeten. So entfallt als 
Deutungsméglichkeit der beobachteten Differenzen zwischen diesen fiinf 
Versuchsreihen in SW 2000, daB bei den einzelnen Geschwisterschaften 
die Schwelle fiir die Umstimmung des Lingsmusters in das Quermuster 
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bei verschieden hohen Salzkonzentrationen liegt. Diese Unterschiede 
werden vermutlich genotypisch bedingt sein. 


c) Der Einflu8 der relativen Ionenzusammensetzung. Der Kinfluf der relativen 
Ionenzusammensetzung des AuBenmediums wurde bisher nur an einer Geschwister- 
schaft untersucht. Hierzu wurden in der Lésung SW 2000 das Cl/SO,-Verhiltnis, 
das Ca/Mg-Verhaltnis und das Verhaltnis von einwertigen zu zweiwertigen Kationen 
variiert; der Salzgehalt blieb bei diesen Veranderungen annahernd konstant. 
Insgesamt wurden drei verschiedene Lésungen angesetzt, SW 2000 var I, var IT 
und var III. Ihre physiographischen Daten gehen aus Tabelle 5 hervor. Als Kon- 
troll-Lésungen wurden die Lésungen SW 1000 und SW 2000 verwandt (Tabelle 3). 
Alle Versuche wurden konstant bei 20° C ausgefiihrt und einmal wiederholt. Die 
Schnecken waren alle gleichartig bei SW 2000, 20° C vorbehandelt. 

SW 2000 var I. Es wurde gegentiber SW 2000 die Cl-Konzentration 
auf die Halfte reduziert, so daB sie der von SW 1000 entsprach (vgl. 
Tabelle 3 und 5). Der hierdurch entstehende Fehlbetrag an Anionen 

wurde durch SQ,-Ionen ersetzt (Ta- 

Tabelle 5. Absolute Ionenkonzen- belle 5; auf Grund des héheren Mole- 

trationen (mval/Liter) der Zucht- \ylargewichtes der Sulfate war in die- 

losungen BW 2000 var T, SW 2000 ~ (mm. Versuch der Salzgehalt gegentiber 
var II und SW 2000 var III Z 

SW 2000 von 3,6 auf 4,1 g/Liter er- 


hoht). Die Kationenzusammensetzung 


blieb gegentiber SW 2000 unverandert. 


var III 


Ca 6,3 6,3 

Mg 12,5 34,5 Es wurden 4 Tiere untersucht und mit 

shy one yes jeweils 4 Kontrolltieren aus SW 1000 
. —— und SW 2000 verglichen. 

<6, nee in Inder SW 2000-Kontrollé6sung waren 

HCO, 5,7 5,7 alle Schalen mehr oder weniger quer- 


gestreift (Abb. 21b). In der SW 1000- 
Kontrolle besaBen alle Schalen (bis auf eine Ausnahme mit einer syn- 
chronen Querstreifung in den Sektoren 3 und 4) ein typisches phasen- 
langenkonstantes Langsmuster (Abb. 21a). Die in der variierten Lésung 
herangewachsenen Tiere aihnelten alle denen aus der SW 2000-Kon- 
trolle und bildeten trotz einer schwachen Uberlagerung mit einer 
Langsgliederung deutliche Querstreifen. Ein Einflu8 des Cl-Gehaltes 
und des Cl/SO,-Verhaltnisses auf die Farbmustervariabilitat lieB sich 
somit in dem untersuchten Konzentrationsbereich nicht nachweisen. 


In den beiden anderen Lésungen (var II und ITI) wurde die Anionen- 
zusammensetzung gegentiber SW 2000 unverandert gelassen und allein 
die Kationenzusammensetzung variiert. 


SW 2000 var II. Es wurde der Ca- und Mg-Gehalt auf Kosten der 
Na-Konzentration (gleich der von SW 1000) erhéht (Tabelle 5). Das 
Ca/Mg-Verhaltnis war ausgeglichen und entsprach ebenfalls dem von 
SW 1000 (‘Tabelle 6). Alle Tiere (insgesamt 7) bildeten einheitlich das 
gleiche Farbmuster (Abb. 21c). Ihr Muster war von dem SW 1000- 
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Muster (Abb. 21a) nicht zu unterscheiden. Trotz der héheren Salz- 
konzentration konnte auf keiner Schale ein Anzeichen einer Quer- 
streifung erkannt werden. 

SW 2000 var III. Auch hier wurde der Na-Gehalt auf die Halfte 
verringert. Der Ca-Gehalt wurde gegeniiber SW 2000 aber unverandert 
gelassen; allein der Mg-Gehalt wurde erhdht (Tabelle 5). Es stellte sich 
dabei ein Ca/Mg-Verhaltnis ein, wie es annahernd im Meerwasser vor- 
liegt (Tabelle 6). Bei allen vier untersuchten Tieren war das Schalen- 
wachstum stark verlangsamt. Dariiber hinaus war der im Untersuchungs- 


Abb. 2la—ec. Beispiele zum HinfluB der relativen Ionenzusammensetzung des Aufen- 
mediums auf die Farbmustervariabilitit von Theodoxus flwiatilis (Versuchsreihe 28). 
Zuchtbedingungen: a SW 1000, b SW 2000, c SW 2000 var II, Temperatur 20° C. Vergr.7 x 


zeitraum gebildete Schalenteil derartig von Wachstumsstorungen tiber- 
zogen, daB sich ein Farbmuster nicht mehr ansprechen lie}. AuBerdem 
war der Schalenrand im Verlauf des nur kiimmerlichen Wachstums 
krempenartig nach auBen umgeschlagen. Dieses kann darauf hinweisen, 
da8B in dieser Lésung besonders das Schalenwachstum gestért war, wah- 
rend demgegentiber das Mantelwachstum weniger gestért in normaler 
Weise weiterlief. So ist wenigstens zu verstehen, daB bei einer alleinigen 
Hemmung des Schalenwachstums der Schalenrand geweitet und nach 
auBen umgeschlagen wird. Wiirde diese Deutung zutreffen, so kénnte 
man sagen, da8 unter diesen Bedingungen vorwiegend der Kalkstoff- 
wechsel von Theodoxus und damit die Sekretionstitigkeit des Mantel- 
randes behindert ist. 

Die Versuche SW 2000 var II und var III beweisen, daB die relative 
Kationenzusammensetzung des AuBenmediums eine wesentliche Be- 
deutung fiir die Farbmustervariabilitat und das Schalenwachstum von 
Th. fl. besitzt. Im einzelnen zeigt ein Vergleich von SW 2000 var IT 
mit SW 1000, da® der absolute Ca- und Mg-Gehalt keine Rolle spielt. 
Da sich die in diesen beiden Lésungen gebildeten Farbmuster wenig von 
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den LW-Farbmustern anderer Geschwisterschaften (z.B. V 22 und V 23, 
Abb. 20/LW/Variante B) unterscheiden, ist es weiterhin zweifelhaft, daB 
der absolute Na-Gehalt die Farbmustervariabilitat beeinflu8t. So weisen 
die Versuche darauf hin, da entweder das Verhaltnis von einwertigen 
zu zweiwertigen Kationen oder das Ca/Mg-Verhiltnis (s. Tabelle 6) die 
Farbmustervariabilitat bestimmt. 

Diese Befunde beweisen weiterhin, daB die im vorhergehenden Ab- 
schnitt zwischen SW 1000 und SW 2000 beobachteten Unterschiede im 
Mustertyp auf einer verschiedenen relativen Ionenzusammensetzung, 
besonders auf einem veranderten Ca/Mg-Verhaltnis beruhen. In SW 2000 
und SW 3000 stimmen dagegen die relativen Ionenzusammensetzungen 
gut tiberein (Tabelle 3, 8S. 377); hier sind auch im Farbmustertyp keine 
Differenzen zu bemerken. So lassen beide Versuchsserien erkennen, daB 
nicht der Salzgehalt, sondern die relative Kationenzusammensetzung 
die Mustertypgliederung beeinfluBt. 


3. Die Variabilitat in Abhangigkett vom Futter 


In der kurzen Zuchtanweisung fiir Theodoxus ist angegeben (S. 351), 
da8® Diatomeen und Chlamydomonaden geeignete Futteralgen sind. Es 
ist daher zu fragen, ob die Farbmustervariabilitat auch durch die Ver- 
fiitterung mit jeweils einer dieser beiden Algensorten beeinflu8t werden 
kann. 

Diese Frage ist fiir die Ziichtung von Th. fl. von besonderem Interesse. Soweit 
namlich die Algenzuchten nicht in Klimakammern ausgefiihrt werden, ist eine 
gute Massenvermehrung dieser beiden Futterquellen von den wechselnden, jahres- 
zeitlichen AuBenbedingungen abhaingig. Besonders die Chlamydomonaszuchten 
sind in warmen Sommermonaten gefaéhrdet, so daB man in den Schneckenzuchten 
zu einem Futterwechsel gezwungen sein kann. 

Abb. 22 zeigt die Reprasentanten einer Geschwisterschaft, von denen 
der eine Teil (a, bis a;) mit Diatomeen und der andere (b, bis b3) mit 
Chlamydomonaden aufgezogen wurde. Auf den Schalen a, und b, 
herrscht in allen Sektoren die Querstreifung vor. Die Schalen a, und b, 
besitzen in dem apikal gelegenen dunklen Sektor Ansatze zu einem 
phasenlingenkonstanten Lingsmuster, welche bei den Schalen a, und 
b, auch auf die restlichen dunklen Sektoren 4 und 6 itibergreifen; die 
Querstreifung dominiert dagegen jeweils in den hellen Sektoren. 


Die beiden Reihen a, bisa, und b, bis b, zeigen, daB die Variabilitat 
unabhangig von der jeweiligen Fiitterung ist. Das gleiche Ergebnis 
bestatigen 21 Tiere aus drei weiteren Geschwisterschaften (Zucht- 
bedingungen: SW 2000, 20°C). Auch Beobachtungen an einer Vielzahl 
anderer Geschwisterschaften, die allerdings nicht bei konstanter Tempe- 
ratur gehalten wurden, stiitzen diesen Befund. Ein Einflu8 der Diatomen- 
und Chlamydomonasfiitterung la8t sich somit nicht nachweisen. 


Variabilitat der Farbmuster auf der Schale von Theodoxus fluviatilis L. 393 


by De Ds « 
Abb. 22. Nachkommen der Versuchsreihe 11 bei Diatomeenfiitterung (a, bis a,) und bei 
Chlamydomonadenfiitterung (b, bis b;). Zuchtbedingungen: SW 2000, 20°C. Vergr. 5 x 


4. Die Variabilitat in Abhangigkeit von Wachstumsunterbrechungen 


Bei der Schilderung der Versuchsmethodik (S. 383) war betont 
worden, daB die Schnecken beim Umsetzen in andere Zuchtbedingungen 
nicht von ihrem Untergrund abgenommen wurden, um Wachstums- 
stérungen und Schalenrandverletzungen zu vermeiden. Diese Vor- 
sicht war notwendig, da auBer einer méglichen Verzégerung des Ver- 
suchsverlaufes in wenigen Geschwisterschaften allein auf Grund einer 
Wachstumsstérung ein Musterumschlag auftrat. 

Die Schale auf Abb. 23a stammt aus einer derartigen Geschwister- 
schaft (V 25). Sie ist konstant in SW 2000/20° C herangewachsen und 
besitzt auf ihrem proximalen Schalenteil das fiir diese Zuchtbedingung 
typische synchrone Querstreifenmuster. Nach einer experimentell aus- 
gelésten Wachstumsstorung (die Tiere wurden von den Steinen abge- 
nommen und am Schalenrande schwach verletzt) zeichnete sich jedoch 
auf dem distalen Schalenteil ein phasenlangenkonstantes Langsmuster ab. 

Die Eltern dieser V 25 stammen aus einer Geschwisterschaft (Nr. 84), 
bei der ein ahnliches Verhalten schon in fritheren Versuchen aufgefallen 
war. Abb. 23b zeigt eine Schale dieser Geschwisterschaft, die in 
~ SW 4000/25° C gebildet ist. Von einem bestimmten Alter an sind hier 
die synchronen Querstreifen von einer alternierenden Langsgliederung, 
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also von einem phasenlangenkonstanten Lingsmuster, tiberlagert. Aus 
dem Versuchsprotokoll und aus der Analyse der Zuwachslinien geht 
hervor, da das Wachstum dieser Schale in diesem Zeitraum mehrfach 
unterbrochen war. Diese Wachstumsstérungen beruhen vermutlich 
auf einem Futtermangel, der sich in den Milchsatten nur schwer ver- 
meiden la8t, wenn die Tiere weitgehend ausgewachsen sind und eine 
GréBe von etwa 6,5 mm erreicht haben. Diese Wachstumsstorungen 
treten noch frihzeitiger auf, wenn mehrere Tiere eine Zuchtschale be- 
siedeln und sich je nach 
der Tieranzahl von einer 
bestimmten GrdoBe an 
eine Nahrungskonkurrenz 
einstellt. 

Da jedoch eine der- 
artige labile Empfindlich- 
keit gegentiber Wachs- 
tumsstérungen — also ge- 
gentiber einem unspezifi- 
schen AuBenreiz — nur 

in vereinzelten Geschwi- 
Abb. 23a u. b. Sukzessiver Musterumschlag bei Wachs- 2 
tumsunterbrechungen. a Versuchsreihe 25, Zuchtbe- sterschaften nachweisbar 
dingungen SW 2000, Zimmertemperatur und 20°C; war, kann allein eine be- 


b Geschwisterschaft Nr. 84, Zuchtbedingungen: : 
SW 4000, 25°C. Vergr. 5,5 x sondere genetische Kon- 


stitution dieser Geschwi- 
sterschaften zur Deutung herangezogen werden, deren Analyse einer 
weiteren Untersuchung vorbehalten bleiben mu’. Es miiBte sich dabei 
auch entscheiden lassen, inwieweit auBerdem eine besondere Altersdis- 
position in die Mustergliederung eingreifen kann. Fir das Bestehen 
einer solchen spricht folgendes Ergebnis: Bei einigen Tieren, die stan- 
dig in gleichen Zuchtbedingungen gehalten worden waren und bei denen 
sich im Alter gleichzeitig mit Wachstumsstérungen ein Musterumschlag 
einstellte, war ein solcher in der Jugend bei gleichartigen Wachstums- 
stérungen nicht aufgetreten. 


5. Der HinfluB der AuBenfaktoren auf die Dichte der Musterkalkschicht- 
einlagerungen 


Bei der Beschreibung der EKinlagerungen der Musterkalkschicht hatte 
sich ergeben, daB die Farbunterschiede dunkler und heller Schalenteile 
auf einer verschiedenen Dichte von Schalenpigment und Schalengranula 
beruhen (8. 353). Viele der abgebildeten Schalen lassen erkennen, daB 
die Pigmentdichte in den dunklen Sektoren gréf8er als in den hellen 
ist (z.B. Abb. 22). Da die Sektorenvarianten, wie unten (8. 404) nach- 
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gewiesen wird, von Erbfaktoren abhangen, ist die Pigmentdichte unter 
anderem genotypisch bedingt. 

Weiterhin stellte sich aber heraus, daB die Dichte der beiden Ein- 
lagerungen auch durch die Salzzusammensetzung des AuBenmediums 
modifiziert werden kann. Schon Becxer beschrieb fiir Th. fl., daB die 
Farbunterschiede bei der Salzwasserpopulation des SiiBen Sees geringer 
als die der StiiSwasserpopulation der Havel waren. ,,Die helleren Muster- 
teile sind nicht wei8, sondern lichtbraun, und die dunkleren erreichen 
niemals den tiefschwarzen Ton der SiiSwasserform‘‘ (BECKER 1949, 
S. 266). 

Schon bei den ersten Versuchen iiber den Einflu8 der Salzzusammen- 
setzung auf die Variabilitat von Geschwisterschaften fiel auf, daB mit 
dem Umsetzen aus SW 4000 in SW 2000 die Pigment- und Granula- 
dichte zunahm. Auf Abb. 16a (S. 381) ist dieses Ergebnis besonders 
gut abzulesen: im SW 4000-Schalenteil ist die Dichte der beiden Ein- 
lagerungen nur gering, so da8 sich das synchrone Querstreifenmuster 
nur schwach vom Schalengrund abhebt; im SW 2000-Schalenteil ist 
die Dichte wesentlich erhéht und die Querstreifen sind klar ausgepragt; 
im anschlieBenden LW-Schalenteil sind die Kontraste zwischen dunklen 
und hellen Schalenteilen noch intensiver. Dieses bestatigte sich in allen 
Versuchen, sowohl bei den aus der Werra tiberfitihrten Jungtieren als auch 
bei allen untersuchten Geschwisterschaften. Abgesehen von einer vor- 
gegebenen Sektorenkonstitution nimmt die Dichte von Pigment und 
Granula in der Reihe SW 4000 — SW 2000 — SW 1000 — LW zu. 
Haufig wirkt sich eine niedere Temperatur zusatzlich auf eine erhdhte 
Dichte der Einlagerungen aus. Wie die Versuche bei verschiedener 
ionaler Zusammensetzung erléutern (vgl. Abb. 20a—c), so ist auch fiir 
diese Dichteunterschiede nicht der Salzgehalt sondern die relative 
Tonenzusammensetzung des AuBenmediums der mafgebliche AuBen- 
faktor 

6. Ergebnisse 

Die Versuchsergebnisse lassen erkennen, dafi eine Reihe verschiedener 
Faktoren die auf der Schale aufgezeichneten Farbmuster und damit die 
im Mantelrand ablaufenden Gliederungsvorginge beeinflussen. Die 
wirksamen AuSenfaktoren bedingen im einfachsten Fall eine bloBe 
Modifizierung eines Farbmustertyps, indem sich z.B. allein die Phasen- 
lange der alternierenden Langsgliederung andert. Im Extrem lést ein 
Wechsel der AuBenbedingungen einen sukzessiven Musterumschlag 
zwischen synchronem Querstreifen- und phasenléngenkonstantem 
Laingsmuster aus. Dieser Musterumschlag 1i8t sich zu jedem Ent- 
wicklungszeitpunkt auslésen und belegt, daB die Determination dieser 
-pbeiden Mustertypen in den aufeinanderfolgenden Schalenteilen nach- 
einander und unabhangig voneinander erfolgen muB. In Zwischenstufen 
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stellt sich eine Uberlagerung dieser beiden Mustertypen auf der gesamten 
Schalenflache oder in bestimmten Schalenbereichen ein. Im Gegensatz 
hierzu bleibt das Sektorenmuster stets unverandert; seine Determination 
wird bereits friihzeitig in der Individualentwicklung erfolgen. Auf die 
genotypisch bedingten Unterschiede zwischen den einzelnen Versuchs- 
tieren wird in Abschnitt IV, 3 (S. 404) und in der Diskussion noch aus- 
fiihrlich eingegangen. 

Von den AuBenfaktoren ist bei den Werratieren von Th. fl. die Salz- 
zusammensetzung des Wassers besonders wesentlich. Die Versuche 
beweisen, da& die Veraénderungen der Salzzusammensetzung einen 
spezifischen Einflu8 ausiiben und da8 die relative Kationenzusammen- 
setzung, vermutlich das Ca/Mg-Verhiltnis, ausschlaggebend ist. Auch 
der in der Werra aufgefundene Musterumschlag (S. 374) 1aBt sich durch 
diese Experimentalbefunde zwanglos deuten. Bei den Salzgehalts- 
schwankungen der Werra ergeben sich auf Grund.der verschiedenen 
Tonenrelation von den St8wasserzufliissen und den Kaliabwassern die 
gleichen Verschiebungen in der relativen Kationenzusammensetzung, wie 
sie in den Versuchen gewahlt wurden und wie sie gleichfalls beim Uber- 
gang vom Stufwasser- in den Brackwasserbereich auftreten. Bei einem 
Ca/Mg-Verhaltnis =1 (bezogen auf die Aquivalentgewichte), wie es im 
SuBwasser (LW) und bei niedrigen Salinitaéten (SW 1000) vorliegt 
(Tabelle 6), werden phasenlingenkonstante Langsmuster auf der 


Tabelle 6. lonenverhdltnisse und Salzgehalt von Siip- und Meerwasser (nach RoDHE 
1949) und von den Zuchtlosungen 


SusB- Meer- 


SW 
2000 | > 2000) Sw 2¢ 


varT |) war II var L 


Ca/Mg (mval/Liter) ... . 4:1 1:5,5 
Ca/Mg (mg/Liter) .... . 6:1 1:3,3 
Hinwertige Kationen ‘ 

Zweiwertige Kationen "8/M4ter)| 1,5 = 
Salzgehalt (g/Liter) . . . . |0,05—0,5| 30—38 3,5 


Schale aufgezeichnet. Bei einem Ca/Mg-Verhaltnis < 0,5, wie es in den 
Versuchen bei Salinitiiten iiber 3,7% (SW 2000, SW 3000 und SW 4000) 
und in SW 2000 var I bestand (Tabelle 3 und 6), werden synchrone 
Querstreifen gebildet. Der Salzgehalt des AuSenmediums iibt keinen 
Kinflu8 auf die Mustertypengliederung aus. 

Kin Hinflu8 der Salzzusammensetzung, besonders einer wechselnden 
Salzzusammensetzung auf die Farbmustervariabilitét von Th. fl. ist 
bisher nie beachtet worden, obwohl das euryhaline Verhalten dieser 
Schnecke seit langem bekannt ist, die auBer SiiBgewdssern auch weite 
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Teile der Ostsee bis zu einem maximalen Salzgehalt von 14°, besiedelt 
(A. C. JoHANNSEN, zit. n. AnKEL 1936). DaB ein derartiger Einflu8 
nicht nur fiir die Werrapopulation von Theodorus besteht, konnte an 
Tieren aus dem Dieksee (Holstein) bewiesen werden. Bei Uberfiihrung 
dieser SiiBwassertiere in SW 2000 wurde das Farbmuster modifiziert ; 
es traten zwar keine Querstreifen auf, aber die Phasenlange des Tropfen- 
musters war erheblich verringert. Auch fiir die Population des ver- 
salzenen SiBen Sees bei Halle ist eine Einwirkung der Salzzusammen- 
setzung auf die Farbmustervariabilitét recht wahrscheinlich. Broker 
beschrieb von dort nur Schalen mit Sektoren- und Querstreifenmuster. 
Zu einem spateren Zeitpunkt dort eingesammelte Schalen zeigten jedoch 
vorwiegend Sektorenmuster und phasenlingenkonstante Langsmuster 
(Abb. 10c, S. 370). Da sich auch auf den von Brucker abgebildeten 
Schalen eine von ihm nicht erwadhnte, alternierende Langsgliederung 
in der Art der phasenlangenkonstanten Liaingsmusters feststellen li Bt 
(Brecker 1949: Abb. le) und da weiterhin vom SiiBen See Anderungen 
der Salzzusammensetzung bekannt sind, darf man annehmen, daB auch 
hier die Schwankungen der Salzzusammensetzung die Farbmuster- 
anderungen auslésten. 


AbschlieBend kénnen wir an Hand des in den Versuchen gewonnenen 
Schalenmaterials die Kenntnis der einzelnen Farbmuster und der ihnen 
entsprechenden Gliederungsvorgange vertiefen. 


IV. Die Gliederungsvorginge, die der Bildung der Farbmuster 
zugrunde liegen 


1. Querstreifenmuster 


Quergegliederte Farbmuster entstehen auf der Molluskenschale bei 
einer im Verlauf des Wachstums zeitlich wechselnden Differenzierungs- 
bedingung. Sie kénnen im einfachsten Fall ein bloBes Zuwachsmuster 
sein. In der Gruppe der farbigen Zuwachsstreifen sind hierfiir verschie- 
dene Beispiele angegeben. Bei ihnen ist die farbige Quergliederung allein 
an zeitlich schwankende Bedingungen des Schalenwachstums gekniipft, 
die sowohl von AuSeren (Beispiel Helicostyla) als auch von inneren 
Faktoren (Beispiel Busycon) abhangen kann (S. 365). 


In ganz anderer Weise sind die Quergliederungen bestimmt, die aut 
einem periodischen Wechsel zweier verschiedener vom Mantelrand ge- 
bildeter Einlagerungen — dem Schalenpigment und der Schalen- 
granula — beruhen, denen zwei verschiedene Funktionszustinde der 
Zellen des Musterkalkschichtepithels entsprechen miissen. Periodische, 
_ zeitlich-rhythmische Vorginge finden sich an vielen Stellen im Tierreich. 
Soweit es sich dabei um zeitlich-rhythmische Gliederungsvorgange 
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handelt!, interessiert vor allem die Frage nach ihrer zeitlichen 
Ordnung. 

Bei der Beschreibung der synchronen Querstreifen waren zwei Merk- 
male hervorgehoben worden: eine Synchronie fiir den gesamten Schalen- 
rand beim Einsetzen der Pigmentbildungsphase und ein mittlerer Doppel- 
streifenabstand innerhalb enger Schalenbereiche mit gleichem Langen- 
zuwachs. An Hand der taglichen Zuwachsstreifen kann nun auf der 
Schalenflaiche abgelesen werden, ob bei den synchronen Querstreifen 
der mittlere Doppelstreifenabstand dadurch entsteht, daB bei einem 

kontinuierlichen Wachs- 
Tabelle 7. Angaben zur zeitlichen Aufeinanderfolge tumin der gleichen Zeit- 
der synchronen Querstreifen:Doppelstreifenabstinde einheit der gleiche Zu- 


(in willkiirlich festgelegten Liingeneinheiten) und die wachs gebildet wird. In 


thnen entsprechende Tagesstreifenanzahl disdént Itnlknaandeneen 


Tapes synchronen Querstreifen 
ae auf einer zeitlich-kon- 
stanten Gliederungsbe- 
dingung beruhen, dieden 


Beispiel 
aus 
Versuchs- 

reihe 


Doppel- 
streifen- 
abstand 


Zuchtbedingungen 


SS ek ae ea as : jeweiligen Phasenwech- 
~v24a | Ssw2000/25°C | 5,0 55 sel bestimmt. Die drei 
5,0 4,0 ersten in Tabelle 7 an- 

a oo gefiihrten Beispiele las- 

ru ~ Sw 100025°C 55 7 sen eindeutig erkennen, 
6,0 6 daB einem gleichen Dop- 

5,2. |mindestens _pelstreifenabstand auf- 

2 is (ane aA eee ats ne einanderfolgender Quer- 
Vag SW 2000/18° C oh ype 20 streifen keine zeitlich- 
v7 | sw 2000)85°0 7 gs konstante Gliederungs- 
4.5 45 bedingung — entspricht. 

6,5 5,5 So kann den synchronen 


Querstreifen nur ein 
réumliches Ordnungsprinzip zugrunde liegen, welches eine raumlich- 
gleichabstaindige Gliederung schafft, die im Verlauf des Wachstums 
schrittweise gebildet wird und auf der Schale erscheint. Beispiel 4 u. 5 
(Tabelle 7; vgl. Abb. 18, SW 2000/18° und C25°) demonstrieren, daB 
der Doppelstreifenabstand bei einem genetisch einheitlichen Tiermaterial 
auch bei groSeren Unterschieden in der Wachstumsgeschwindigkeit der 
gleiche ist (beide Geschwister bildeten Querstreifen der gleichen GréBen- 
ordnung; in 18°C wurde dafiir die 3—4fache Zeit bendtigt). So 

* Den Begriff ,,rhythmisches Muster‘ iibertrug Henke (letzte Zusammen- 
fassung 1948) auch auf raumlich-rhythmische Gliederungen, bei denen eine nicht- 


zeitliche, regelmaiBige Anordnung gleichartiger Musterelemente vorliegt, die un- 


abhaéngig von anderen vorgegebenen Gliederungen in einem Organ auftritt 
(s. Phasenlingenkonstante Langsmuster, S. 401) 


a 
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beeinfluBt die Wachstumsgeschwindigkeit weder die Mustertypgliederung 
noch die Abstandsverhaltnisse zwischen den einzelnen Musterteilen. Es 
mu allerdings einschrankend hinzugefiigt werden, da sich in gewis- 
sen Fallen, z.B. bei einem extrem geringen und zeitweise unterbro- 
chenem Wachstum, eine Beeinflussung der Phasenlangen einstellte. Wir 
k6énnen derartige Beispiele hier auBer acht lassen, da der normale Ablauf 


der Gliederungsvorgange bei Wachstumsstérungen sicherlich gehindert 
sein wird. 


Ein raumlich-rhythmisches Ordnungsprinzip der Quergliederung 
ist fiir die phasenldingenkonstanten Querstreifen von Clithon oualanensis 
ganz offenkundig. Wie beschrieben wurde (S. 364), gilt hier die Phasen- 
langenkonstanz fiir alle Schalenbereiche; die zeitliche Periode fiir einen 
Doppelstreifen ist daher in den mittleren Schalenbereichen entspre- 
chend dem jeweiligen Laingenzuwachs wesentlich kirzer als in den 
Randgebieten. 


Hine elegante Bestatigung dieses raéumlichen Ordnungsprinzips liefert Neritina 
brevicornis. Bei dieser Art bildet der Mantelrand in bestimmten Sektoren von Zeit 
zu Zeit kurze, stachelartige Skulpturen. Von Leverzow (1934) fiihrte derartige 
Formbildungen des Mantelrandes bei Muriciden auf lokale, voriibergehende Kon- 
traktionen des Mantelrandes zuriick. Wie der Verlauf der Schalenstrukturen 
(Wachstumsrichtung, Zuwachslinien) jedoch eindeutig belegt und wie eigene Be- 
obachtungen an wachsenden Muriciden bestatigten, ist es jedoch sehr viel wahr- 
scheinlicher, da8 derartige Skulpturen dadurch entstehen, daB periodisch an aus- 
gezeichneten Stellen des Mantelrandes ein sehr intensives Breiten- und Langen- 
wachstum einsetzt, wihrend an dicht benachbarten Mantelteilen zur gleichen Zeit 
das Wachstum weitgehend ruht. Hierdurch entwickeln sich lokale Auffaltungen 
des Mantelrandes und damit schmale Stachelfortsaétze auf der Schalenflache. Nach 
einer gewissen Zeit wird an den ausgezeichneten Stellen der Mantelrand auf eine 
nicht niher bekannte Art zuriickgebildet; das Schalenwachstum setzt wieder 
gleichmaBig langs des gesamten Schalenrandes ein und verlauft in der normalen 
Schalenflache weiter, bis der Mantelrand zur Bildung eines neuen Stachels ansetzt. 
Dieses periodische Aufwachsen des Mantelrandes in Faltenform stellt ein ganz 
eigenes, interessantes Entwicklungsproblem des Schalenwachstums dar. In unserem 
Zasammenhang ist jedoch allein wichtig, daf8 hier bestimmten Mantelrandteilen 
ein erhéhter Langenzuwachs zugeordnet ist. Bei den Schalen von N. brevicornis 
findet sich nun gleichzeitig auf der Schalenflache ein phasenlingenkonstantes 
Quermuster. Es ist bemerkenswert, daB auch auf den Stacheln, entsprechend 
dem Ordnungsprinzip dieses Mustertyps, Querstreifen mit der gleichen Phasenlange 
wie auf der allgemeinen Schalenflache entstehen. 


Gegentiber dem Quermuster von Clithon owalanensis sind die syn- 
chronen Querstreifen durch eine erheblich gréBere Phasenlange unter- 
schieden. In einigen Fallen geht aber auch bei T’heodoxus die Synchronie 
fiir den gesamten Schalenbereich verloren, so da8 im Sektorenbereich 
4 5 6 vereinzelt mehr Querstreifen als im Sektorenbereich 1 2 gebildet 
werden (Abb. 18, SW 2000). So 1aé8t sich bei den synchronen Quer- 
streifen von Th. fl. hin und wieder eine Tendenz zu konstanter Phasen- 
lange in verschiedenen Schalenbereichen bemerken, und es ist méglich, 

26* 
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daB® dem synchronen Querstreifen- und dem phasenlangenkonstanten 
Querstreifenmuster letzten Endes ein gleichartiges Ordnungsprinzip 
entspricht. 

Dennoch bleibt zwischen beiden Quermustertypen ein wesentlicher 
Unterschied bestehen. Bei den synchronen Querstreifen verhalten sich 
im allgemeinen weite Mantelrandteile weitgehend gleichartig; bei den 
phasenlingenkonstanten Quermustern verhalten sich, abgesehen von 
einer gewissen Hinheitlichkeit engerer Schalenbereiche, die einzelnen 
Bezirke verhaltnismaBig unabhangig voneinander. So findet sich bei 
letzteren, wie eingangs erwahnt, nach einer gewissen Wachstumszeit 
langs des Schalenrandes ein scheinbar beliebiger Wechsel von hellen 
und dunklen Schalenteilen. Dieser Unterschied in der Gliederung laBt 
sich bei einem gleichartigen Ordnungsprinzip am einfachsten verstehen, 
wenn man annimmt, daB bei den phasenlangenkonstanten Quermustern 
eine Selbstgliederung des Mantelrandes und bei den synchronen Quer- 
streifen eine dem gesamten Mantelrand itibergeordnete Gliederungs- 
bedingung vorliegt. Mit Hilfe von Schalenranddefekten 1a8t sich eine 
derartige Deutung stiitzen. 

So wie bei N. brevispina die zeitweise VergroBerung des Langen- 
zuwachses eines beschrankten Mantelrandbezirkes einen Einblick in die 
phasenlangenkonstante Quergliederung gewahrte, laBt sich bei Th. fl. 
und Cl. oualanensis durch Schalenranddefekte experimentell bestimmten 
Mantelrandbezirken ein erhéhter Laingenzuwachs zuordnen (S. 357), 
indem das ausgebrochene Schalenrandstiick von dem zugehoérigen 
Mantelrandgebiet zweimal gebildet wird. Zwischen Museumsmaterial 
von Cl. oualanensis wurden Schalen mit unter natiirlichen Bedingungen 
entstandenen Schalenranddefekten gefunden. Sie bestitigen das Er- 
gebnis von J, brevicornis: auch auf der reparierten Schalenflache ent- 
stehen Querstreifen der gleichen Phasenlinge; nachdem das Schalen- 
wachstum in den Nachbarbereichen wieder eingesetzt hat, verlauft die 
Quergliederung in den verschiedenen Mantelteilen gegeneinander ver- 
setzt und unabhangig voneinander weiter. 

Im Gegensatz hierzu stehen die bei den synchronen Querstreifen 
von Th. fl. erzielten Ergebnisse (Abb. 24). In Abb. 24a wurde ein 
Schalenstiick am Schalenrande ausgebrochen, kurz nachdem die Pig- 
mentbildungsphase eingesetzt hatte. Die Defektstelle wird von dunklem 
Schalenteil durch normales Randwachstum ausgefiillt. An dieser tritt 
anschlieBend der Mantelrand bereits zu einem Zeitpunkt in die Granula- 
bildungsphase ein, bei dem die Nachbarstellen noch in der Pigment- 
bildngsphase verharren. In Abb. 24b wurde der Schalenranddefekt 
etwa in der Mitte der Pigmentbildungsphase gesetzt (ausnahmsweise 
war in diesem Beispiel der proximale Teil der Kerbe vom Mantelepithel 
ersetzt worden (helle Zone); vielleicht war der Defekt ein wenig zu groB 
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gewesen). Dieses Beispiel zeigt gleichfalls, daB an der Defektstelle der 
Ubergang in die Granulabildungsphase gegeniiber den Nachbarbezirken 
des Mantelrandes wesentlich friihzeitiger erfolgt. Die Synchronie aller 
Mantelrandteile ist an dieser Stelle gestért. Es besteht daher auch bei Theo- 
doxus die Méglichkeit, mit Hilfe von Schalenranddefekten die Gliederung 
in den einzelnen Mantelrandabschnitten gegeneinander zu verschieben. 
Es ist nun diese Desynchronisierung im weiteren Wachstumsverlauf 
zu verfolgen. Ereignete sich die Verletzung zu Beginn der pigmentieren- 
den Phase (Abb. 24a), so ist bereits bei Beginn des nachsten dunklen 
Querstreifens eine Synchronisierung aller Teile erfolgt. Trat der Defekt 


a b 


Abb. 24. Desynchronisierung des synchronen Querstreifenmusters 
bei Schalenranddefekten. Vergr. 10 x 


erst ein wenig spater ein (Abb. 24b), so liegt der Beginn des nachsten 
Pigmentstreifens an der Defektstelle friihzeitiger. Die Querstreifen sind 
erst vom tibernachsten Streifen an wieder voll synchronisiert. Diese 
Defekte und ihre Auswirkung auf die Mustergliederung belegen, daB sich 
bei den synchronen Querstreifen in verschiedenen Schalenbereichen die 
Musterteile geringe Strecken vortibergehend gegeneinander verschieben 
lassen. AnschlieBend werden aber alle Mantelrandteile vermutlich auf 
Grund einer tibergeordneten Gliederungsbedingung wieder synchronisiert, 


2. Phasenlingenkonstante Langsmuster 


Bei der ersten Beschreibung dieses Mustertyps und bei dem in den 
Experimenten aufgetretenen sukzessiven Musterumschlag ist immer 
wieder deutlich geworden, da das phasenlangenkonstante Langsmuster 
seinen Ausgang von einer gleichartigen Langsaufgliederung des Mantel- 
randes nimmt. Wie weiterhin die wechselnde Langsaufgliederung im 
Verlauf der Fortbildung dieses Mustertyps beweist, ist sie im Gegensatz 
zur Sektorengliederung von bestimmten Stellen langs des Mantelrandes 
unabhangig. Die phasenlangenkonstante Aufgliederung des Mantel- 
randes entspricht daher weitgehend den Mustern aus der Gruppe der 
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Simultanrhythmen, wie sie HENKE bei nicht-zentrischen rhythmischen 
Gliederungen des Schmetterlingsfliigels beschrieb. 

Ein Schalenmuster von 7h. fl., bei dem die Zeichnung allein durch 
dieses phasenlingenkonstante Langsprinzip bestimmt wird, beschrieb 
BECKER (1949, S. 268, Abb. 3a) aus der Havel. Hier bestand innerhalb 
dunkler und heller Langsstreifen eine Tendenz, die Phasenlange konstant 
zu halten, indem im Verlauf des Wachstums in den einzelnen Langs- 
streifen jeweils die entgegengesetzte Phase auftrat, wenn die Streifen- 
breite eine bestimmte GréBe iiberschritten hatte. Innerhalb der Werra- 
population von Th. fl. wurden derartige Beispiele trotz eines umfang- 
reichen durchgesehenen Materials nicht aufgefunden; sie scheinen auch 
in anderen Populationen selten zu sein. Das gleiche Ordnungsprinzip 
konnte aber fiir die hellen Fleck- oder Tropfenmuster nachgewiesen 
werden, bei denen noch eine weitere Gliederungsbedingung hinzutritt. 

Da8 der ,,Tropfen‘‘ kein Musterelement ist, sondern im Verlauf der 
Fortbildung dieses Musters entsteht, zeigt schon der Beginn eines jeden 
Tropfenmusters: bei der gleichabstindigen Aufteilung des Mantelrandes 
(z.B. Abb. 17, LW/18°) treten zunachst stets ,,quergeteilte Tropfen* 
auf. In anderen Fallen (Abb. 22) finden sich am Rande dunkler Sek- 
toren und bei sehr schmalen dunklen Sektoren, die nur eine Breite von 
1—2 Phasenlangen besitzen (keine Abbildung), ,,langsgeteilte Tropfen“. 

Auf Grund einer sowohl bei den Tropfenmustern als auch bei den 
Netzmustern in gleicher Weise aufzufindenden, alternierenden Wohl- 
ordnung der hellen Schalenteile und auf Grund eines Uberganges in 
Schragstreifen darf auf Awsbreitungsvorgdnge im Mantelrand geschlossen 
werden, die von den pigmentbildenden Zonen des Mantelrandes aus- 
gehen. Ein besonders anschauliches Beispiel fiir die Ausbreitungs- 
vorgange bieten die Schalen der V7 (Abb. 18, LW/18°). Auch dieses 
Muster besitzt einen rhythmischen Charakter, indem periodisch ein 
neues Musterzentrum gebildet wird. Wir haben hier auf der Mollusken- 
schale ein Analogon zu zentrisch-rhythmischen Farbmustern, wie sie 
Henke fiir zahlreiche Schmetterlinge beschrieb. Zentrisch-rhythmische 
Muster bei den Schmetterlingen (etwa in der Art eines mehrzonigen 
Augenflecks) kénnen theoretisch auf zwei verschiedenen Wegen ent- 
stehen (HENKE 1948). Einmal kénnen sie nach Art eines Liesegang- 
Phanomens gebildet werden, indem auf Grund eines von einem Zentrum 
ausgehenden Diffusionsvorganges nacheinander von innen nach auBen 
ringférmig geschlossene Musterzonen entstehen. Zweitens besteht die 
Moglichkeit, daB die Musterbildung in der Art eines sich rhythmisch- 
wiederholenden Ausbreitungsvorganges verlauft. Fir die zentrisch- 
thythmischen Farbmuster auf der Schale von Theodoxus geht unmittel- 
bar aus der Figur der Musterteile hervor, da hier die Musterbildung 
nach Art eines Ausbreitungsvorganges erfolgt. Dieses Beispiel erlautert 
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dartiber hinaus, wie auf der Molluskenschale sowohl die raumliche als 
auch die zeitliche Ordnung der Gliederungsvorgange im Gegensatz zu 
dem sich wahrend kurzer Zeit differenzierenden~ Schmetterlingsfliigel 
leicht tberschaut werden kann. 

Bei den Werratieren verhalt sich die Phasenlainge sowohl in den 
hellen als auch in den dunklen Sektoren verhaltnismafig einheitlich; 
ein auffalliger Unterschied zwischen dunklen. und hellen Sektoren wie 
bei der Schale aus dem SiiBen See (Abb. 10c) besteht im allgemeinen 
nicht. Die Phasenlange kann aber durch AuBenfaktoren wesentlich modi- 
fiziert werden (V 1/SW1000, V 13/SW 1000 und SW 2000; s. Abb. 
17 u. 19). Mit der Verringerung der Phasenlange verandert sich nicht 
nur die Tropfenbreite, sondern auch die Langenausdehnung der Tropfen 
in Wachstumsrichtung. Diese Korrelation stellte bereits BecKER bei der 
Havelpopulation heraus; sie la8t sich in Abb. 10c in den hellen und 
dunklen Sektoren auf der gleichen Schale ablesen. Dagegen wird die 
Steilheit der Schragstreifen nicht oder nur wenig beeinfluBt, so daB bei 
einer geringeren Phasenlange eine dichtere Tropfenaufeinanderfolge 
resultieren muB. 

Zam Abschlu8B kann noch nach der Geschwindigkeit des Ausbreitungs- 
vorganges langs des Mantelrandes gefragt werden. Wuirde die Aus- 
breitungsgeschwindigkeit lings des Mantelrandes in allen Bereichen die 
gleiche sein, so mtuBte auf Grund des wesentlich geringeren Langen- 
zuwachses in den Randgebieten der Winkel, den Wachstumsrichtung und 
Schragstreifen miteinander bilden, wesentlich gréBer als in den Schalen- 
teilen mit starkerem Langenzuwachs sein. Die Bilder geben hierfiir 
keinen Anhalt, sondern sprechen im Gegenteil dafiir, dafi der Winkel 
in allen Schalenbereichen unabhangig von der GréBe des Langen- 
zuwachses der gleiche ist. So zeigt sich an dieser Stelle, da®B die im 
Mantelrand ablaufenden Gliederungsprozesse in engem Zusammen- 
hang mit dem Wachstum des Mantelrandes stehen miissen. 


3. Sektorenmuster 


Bei der Beschreibung dieses Mustertyps konnten fiinf verschiedene 
Hauptvarianten unterschieden werden (S. 367): eine Variante mit drei 
hellen Sektoren (Variante A), zwei Varianten mit zwei hellen Sektoren 
(Variante B und C) und zwei Varianten ohne Sektorengliederung 
(Variante H und 8). Die Lage der Sektoren blieb, abgesehen von einer 
Verdnderung ihrer relativen Lage im Verlauf des Wachstums unver- 
andert. 

Fragt man nach der Determination der Sektorengliederung, so fallt 
zunachst auf, daB bei 7h. fl. auBer der Variante H bisher nur Varianten 
gefunden wurden, bei denen (geht man bei diesem Vergleich von der 
Variante A aus) die hellen Sektoren 3 oder 5 oder beide fehlen (S. 368). 
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Varianten der Formel (1 2) 345 (6) 7 oder (1 2) 3 (4)567, die bei 
einem Ausfall einzelner dunkler Sektoren auftreten miBten, sind bisher 
nicht bekannt geworden. Letztere waren mit Varianten von Cepaea 
nemoralis zu vergleichen, die durch Hinzutreten oder Fortfall einzelner 
dunkler Sektoren voneinander abgeleitet werden kénnen. 

Genau wie bei Cepaea fehlen bei Theodoxus aber Varianten der Formel 
(1) 2 (3) 4 (5) 6 (7), bei denen also helle und dunkle Sektoren der Lage 
nach miteinander vertauscht waren. Bei den von Theodorus bekannt 
gewordenen Varianten sind stets die Sektoren1, 3, 5 und 7 hellen 
Sektoren vorbehalten. Es kann daher tiber die Determination der 
Sektorengliederung erstens ausgesagt werden, daf eine beliebige Lage 
der hellen Sektoren nicht méglich ist. Da diese Gliederung im Verlauf 
des Wachstums beibehalten wird, mu ihre Differenzierung bereits 
friihzeitig erfolgen. Weiterhin geht aus dem Vergleich der Varianten A 
und C besonders eindeutig hervor, da diese Gliederung keine gleich- 
abstandige ist. Der Sektorengliederung kann somit kein phasenlangen- 
konstantes Langsprinzip in Form eines Simultanrhythmus zugrunde 
liegen. Da demnach das Sektorenmuster friihzeitig im Mantelrand an 
bestimmten vorgegebenen Stellen festgelegt wird, kann es nur den 
abhangigen Musterungen zugeordnet werden!, wie dies HENKE (1935) 
bereits fiir die Langsstreifen von Cepaea vorschlug. 

Es war darauf hingewiesen worden, da die einzelnen Varianten des 
Sektorenmusters genotypisch bedingt sind. Das dieser Aussage zugrunde 
liegende Material sei auszugsweise kurz aufgeftthrt. Bei der Durchsicht 
der von Muttertieren aus der Werra abstammenden Geschwisterschaften 
(S. 376) ergab sich, daB innerhalb der meisten mehrere Varianten neben- 
einander auftraten. Dieses belegen die folgenden drei Beispiele: 

Nr. 49: M Var. H; Nachkommen: Var. H (3 99,4 $3), Var. A (4 29,1 3), 


Var. B (8 29, 4 33), 
Nr. 51: M Var. A; Nachkommen: Var. H (4 99,1), Var. A (3 99,1 3), 


Var. B (6 29, 4 33), 
Nr. 72: M Var. B; Nachkommen: Var. H (2 99,1), Var. A (3 99, 2 3), 


Var. B (6 29,7 33). 

In 8 von insgesamt 47 ausgewerteten Geschwisterschaften fand sich 
bei allen Nachkommen nur eine Sektorenvariante. Sie gehérten auf- 
fallenderweise alle der Variante B zu. Von ihnen besaB in 6 Geschwister- 
schaften auch die Mutter ein Sektorenmuster der Variante B, in den 
beiden anderen Fallen waren die Muttertiere A-Varianten. 

Das gleichzeitige Auftreten von verschiedenen Varianten innerhalb 
einer unter gleichen Bedingungen aufgewachsenen Geschwisterschaft 


' Es sei zum Schlu8 nochmals auf den grundsatzlichen Unterschied zwischen 
Sektorenmuster und phasenlangenkonstantem Langsmuster hingewiesen. Das 


letztere ist ein wnabhdingiges Muster, seiner Langsdifferenzierung liegt ein rhyth- 
misches Ordnungsprinzip zugrunde. 
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besagt zunachst nur, da8 die Sektorenvarianten keine Dauermodifi- 
kationen sind, sondern da8 ihnen Erbfaktoren zugrunde liegen. Aus den 
Zahlenverhaltnissen innerhalb der einzelnen Geschwisterschaften kénnen 
jedoch keine besonderen Riickschliisse gezogen werden, da damit ge- 
rechnet werden kann, daB die in der Werra eingesammelten Miitter 
mehrmals von verschiedenen Mannchen begattet wurden (bei der Unter- 
suchung der Receptacula seminis fanden sich in diesen hin und wieder 
mehr als eine Spermatophore). Da8 trotzdem in vereinzelten Nach- 
kommenschaften nur eine Variante auftrat und daB diese stets die 
Variante B war (unabhangig davon, ob die Mutter eine Variante B 
oder A war), dieses deutet daraufhin, daB die Erbkonstitution der Va- 
riante B dominant tiber die Variante A ist. Eine Geschlechtskopplung 
der Merkmale besteht nicht. 

Dieses Ergebnis stiitzen auch die bisher durchgefiihrten Kreuzungen. 
Es konnten dabei bereits Staémme isoliert werden, die sich tiber mindestens 
zwei Generationen konstant verhielten. Eine Dominanz der Variante B 
tiber die Variante A bestatigte sich in Kreuzungen, bei denen der eine 
Elter der Variante B und der andere der Variante A zugehérte [z.B. 
V 24, 2 Variante B, g Variante A; Nachkommen alle Variante B 
(insgesamt 38 Exemplare)]. Diese Hinweise miissen vorlaufig gentigen, 
da die Versuche nicht auf eine rasche Generationenfolge und eine 
genetische Analyse ausgerichtet waren. 


D. Diskussion 

Bei der experimentellen Untersuchung der Mustervariabilitat von 
Theodoxus fluviatilis (Werrapopulation) unter verschiedenen AuBen- 
bedingungen bestatigte sich das bei der vergleichend-morphologischen 
Beschreibung aufgestellte Ergebnis, da drei qualitativ verschiedene 
Farbmustertypen bestehen, denen unterschiedliche Gliederungsvorgange 
zugrunde liegen. Das Sektorenmuster ist den abhdngigen Musterungen 
zuzuordnen. Es wird bereits friihzeitig in der Individualentwicklung 
determiniert. Phasenlangenkonstante Lingsmuster und synchrones 
Querstreifenmuster sind zu den unabhdngigen Mustern zu zaihlen. Wie 
der sukzessive Musterumschlag belegt, wird bei diesen das Muster in den 
aufeinanderfolgenden Schalenteilen auf Grund einer fortlaufenden 
Wirkung der Gliederungsfaktoren festgelegt. Hs kommen zusammen- 
gesetzte Farbmuster vor, bei denen sich die Farbmustertypen tiberlagern. 

Bei den unabhangigen Farbmustern ist es méglich, die Gliederungs- 
vorginge zu modifizieren. Besonders auffallig ist bei den Tieren der 
Werrapopulation der sukzessive Musterumschlag zwischen Tropfen- und 
Querstreifenmuster, welcher durch spezifische Verainderungen im AuBen- 
medium, insbesondere durch Anderungen der relativen Ionenzusammen- 
setzung, jeder Zeit ausgelést werden kann. Man darf aus den Versuchen 
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schlieBen, daB gleichsinnig mit den Verénderungen im AuSenmedium 
Veranderungen im Innenmedium der Schnecke einhergehen, die die 
Modifizierung der Gliederungsvorginge bedingen. Es ist daher zu 
fragen, wie sich eine wechselnde ionale Zusammensetzung des AuBen- 
mediums auf das Innenmedium von Theodoxus auswirkt. Untersuchun- 
gen tiber die Osmo- und Ionenregulation von Theodoxus oder anderen 
euryhalinen SiiBwasserschnecken fehlen bisher. Es lassen sich nur 
Messungen an Muscheln zum Vergleich heranziehen. Die Teichmuschel 
Anodonta verhalt sich im SiiBwasser homoiosmotisch und ‘besitzt ein 
gegeniiber dem AufSenmedium hypertonisches Innenmedium. Gegen 
einen Anstieg der Ionenkonzentration im AuBenmedium kann sich 
Anodonta allerdings nicht schiitzen; bei Salinitaten von 2—8°/,, herrscht 
Isotonie zwischen Innen- und AuBenmedium (FLoRKIN 1938). Ein 
poikilosmotisches Verhalten zeigen auch die euryhalinen marinen La- 
mellibranchiaten. So ist bei der Miesmuschel Mytilus das Verhaitnis 
zwischen AuBen- und Innenmedium ausgeglichen; bei Anderungen der 
Salinitéten im AuBenmedium erfolgt der Ausgleich innerhalb von 24 Std 
(SCHLIEPER 1955). Ein homoiosmotisches Verhalten, wie es bei Wirbel- 
losen unter euryhalinen Crustaceen gefunden wurde, ist bei Mollusken 
bisher nicht bekannt geworden. So darf man vermuten, daB auch 
Theodoxus bei wechselnden Salzgehalten ein poikilosmotisches Verhalten 
besitzt. Diese Hypothese stimmt gut mit den beobachteten Farbmuster- 
reaktionen in verschiedenen Salzlésungen tiberein. Der reversible 
sukzessive Musterumschlag ist am einfachsten auf Grund einer rever- 
siblen Wechselwirkung der ionalen Zusammensetzungen von Aufen- 
und Innenmedium der Schnecke zu verstehen!. 

Untersuchungen an der Miesmuschel zeigten weiterhin, da sich mit 
einem Salzgehaltswechsel im Innenmedium auch der Funktionszustand 
der Gewebe andert. Diese Anderungen betreffen einmal den Wasser- 
gehalt und die kolloidale Struktur des Protoplasmas, wie Messungen 
der Atmungsgr6Be und der Hitzeresistenz darlegen (SCHLIEPER 1955). 
So nimmt bei einer Verringerung des Salzgehaltes der relative Wasser- 
gehalt des Protoplasmas zu, gleichzeitig steigt die Atmungsintensitat 
und es sinkt die Hitzeresistenz. Weiterhin konnten SCHLIEPER u. 
Kowatskr (1958) zeigen, daB sich Anderungen der ionalen Zusammen- 
setzung auf den Mineralhaushalt der Tiere auswirken; so wird z.B. 
ein erhéhter Ca-Gehalt in den Geweben resorbiert. Man darf daher 
erwarten, daB auch bei Theodowus eine spezifische Verinderung des 


‘In der Zwischenzeit durchgefiihrte Untersuchungen iiber die Osmoregulation 
von Theodoxus fluviatilis belegen, da sich die FluBdeckelschnecke bei wechselnden 
Salzgehalten tatsichlich poikilosmotisch verhalt. Der Ausgleich zwischen AuBen- 
und Innenmedium erfolgt bei ausgewachsenen Tieren innerhalb von 12 Std (NEv- 
MANN, Verh. dtsch. Zool. Ges. 1959, im Druck) 
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Mineralhaushaltes bei Verdnderungen der Ionenrelation im AuBen- 
medium erfolgt, welche den Funktionszustand des Mantelrandes 
verandert und damit die in ihm ablaufenden Gliederungsvorgange 
beeinfluBt. 

Der simultane Musterumschlag lings des Schalenrandes (S. 375) zeigt 
jedoch weiterhin, da8 nicht allein die AuBenfaktoren die Mustertyp- 
gliederung modifizieren. Er legt dar, daB auch bei konstanten AuBen- 
bedingungen die Gliederungsfaktoren der unabhangigen Mustertypen 
nicht gleichartig in allen Mantelrandteilen in die Differenzierung ein- 
greifen. Der simultane Musterumschlag ist vermutlich an eine Uber- 
lagerung der beiden unabhangigen Mustertypen mit dem Sektorenmuster 
gebunden und weist daraufhin, daB die einzelnen Sektorenbezirke auf 
die AuS8enfaktoren unterschiedlich ansprechen. 


Die Deutung der bei der Werrapopulation beobachteten Farbmuster- 
variabilitat gestaltet sich schwierig, wenn man nach ihrer genetischen 
Grundlage fragt. Abgesehen von den eindeutig genotypisch bedingten 
Sektorenvarianten ergab sich in der Mehrzahl der untersuchten Tiere, daB 
die Gliederungsfaktoren, die ein synchrones Querstreifenmuster und ein 
phasenlangenkonstantes Langsmuster bedingen, innerhalb der gleichen 
Reaktionsnorm liegen. Man ist daher versucht, diese beiden Muster- 
typen als zwei qualitativ verschiedene Modifikationen anzusprechen. Je 
nach den herrschenden AuBenbedingungen wird einer der beiden Typen 
auf der Schale aufgezeichnet; in méglichen Zwischenbedingungen ergeben 
sich Uberlagerungen zwischen beiden Typen. In gewissen Geschwister- 
schaften traten jedoch Merkmalsunterschiede im Vergleich zu der Mehr- 
zahl der untersuchten Geschwisterschaften auf. So wurde ein Stamm 
gefunden (V 13), bei dem eine Umstimmung in ein Querstreifenmuster 
bei dem tiberwiegenden Teil der Geschwister nicht mdglich war. In der 
Zwischenzeit wurde eine andere Nachkommenschaft herangezogen, bei 
der bei einem hohen Prozentsatz von Tieren im StiBwasser eine Um- 
stimmung eines Querstreifenmusters in ein phasenlangenkonstantes 
Langsmuster nicht méglich war. Inder V7 trat unter gewissen Zucht- 
bedingungen eine Bevorzugung distal gedffneter Zacken auf, die schon 
bei den Eltern und innerhalb deren Generation als besonderes Merkmal 
aufgefallen waren. Es ist daher recht wahrscheinlich, da8 sich auch die 
unabhangigen Mustertypen und ihre Varianten in reinen Stémmen ge- 
netisch voneinander trennen lassen. Da in dem bisher untersuchten 
Tiermaterial aus der Werra nur selten Tiere auftraten, die bei wechseln- 
den AuBenbedingungen einheitlich den gleichen Mustertyp bildeten, 
darf nicht erwartet werden, da8 sich phasenlingenkonstante Langs- 
muster und synchrones Querstreifenmuster nur in einem Allel unter- 
scheiden. Es mu weiteren Untersuchungen iiberlassen bleiben, die 
bereits aufgefundenen und vermutlich genotypisch bedingten Unter- 
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schiede in reinen Stémmen zu isolieren und im Kreuzungsexperiment 
zu analysieren. 

Bei der Farbmusteranalyse wurde methodisch derart vorgegangen, 
daB von den auf der Schale aufgezeichneten Farbmustern auf die im 
Mantelrand ablaufenden Gliederungsvorgange zuriickgeschlossen wurde. 
Die histologische Ausdifferenzierung der Farbmuster wurde dabei ganz 
auBer acht gelassen. Hierzu liegt nur der bereits erwahnte Befund von 
Becker (1949) vor, daB der Musterkalkschicht ein schmaler Epithel- 
streifen am Mantelrand zuzuordnen ist, dessen Gliederung mit der Pig- 
mentverteilung am Schalenrande iibereinstimmt. Weitere Untersuchun- 
gen iiber das Wachstum des Mantelrandes und des Mantels fehlen bisher. 
So ist auch tiber die genaue Lage des Mantelrandbereiches, in dem die 
Gliederungsvorgange ablaufen, nichts bekannt. 


Fiir die Lage dieser Differenzierungszone ergibt sich aus dem Versuchsmaterial 
nur ein erster Hinweis. Bei dem experimentell ausgelosten sukzessiven Muster- 
umschlag fiel bei kontinuierlich gewachsenen Tieren auf, dafs der Umschlag nicht 
sofort nach dem Umsetzen auf der in den neuen Zuchtbedingungen herangewach- 
senen Schale sichtbar wurde. In diesen Beispielen lief die vorhergehende Muste- 
rung noch iiber wenige Tagesstreifen weiter, bevor das den neuen AuBenbedingungen 
entsprechende Farbmuster auftrat. Man kénnte zunachst vermuten, daB die 
Wechselwirkung zwischen dem ional veranderten AuSenmedium und dem Innen- 
medium diesen Zeitraum in Anspruch nimmt. Aber diese Deutung ist wenig 
zwingend, da von anderen Mollusken (z.B. Mytilus, ScHLIEPER 1955) ein sehr 
rascher Ausgleich bekannt ist. Vielmehr sprechen diese Beobachtung sowie die 
bei den synchronen Querstreifen durch Schalenranddefekte voriibergehend er- 
zielte Desynchronisierung dafiir, daB auch das Farbmuster der unabhangigen 
Mustertypen jeweils fiir einen schmalen Schalenbereich bereits im Mantelrand 
determiniert ist. In diesem determinierten Mantelrandbereich, dessen Muster bei 
Schalenranddefekten. gegeniiber dem von benachbarten Mantelrandteilen ver- 
schoben werden kann, kann das Muster nicht mehr modifiziert werden. Diese 
Uberlegungen lassen vermuten, da8 die Gliederungsvorgange nicht in dem Muster- 
kalkschichtepithel ablaufen. Sie lassen erwarten, da das Farbmuster in einer 
Mantelrandzone determiniert wird, die vor oder hinter dem sezernierenden muster- 
kalkschichtbildendem Epithel liegt und erst mit fortschreitendem Wachstum an 
dessen Stelle heranriickt. 


Es kann abschlieBend gefragt werden, welche Bedeutung die Farb- 
muster im Lebensablauf von J'heodoxus besitzen. Wie von vielen ge- 
musterten Wasserschnecken seit langem bekannt ist, so fehlt auch den 
Farbmustern von Th. fl. zweifellos eine visuelle Bedeutung, da sie 
haufig unter einer dichten Kalk- und Schmutzschicht verborgen sind. 
Inwieweit die Pigment- und Granulaausscheidung am Mantelrand stoff- 
wechselphysiologisch wichtig ist, lat sich nicht erwigen, solange iiber 
die chemische Konstitution der Einlagerungen nichts Naheres bekannt 
ist. Da jedoch die Schnecken in den Experimenten unabhangig von dem 
jeweils auf der Schale aufgezeichneten Farbmustertyp gleich gut wuchsen 


1 Siehe FuBnote S. 406. 
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und sich vermehrten, kann mit ziemlicher Sicherheit entschieden werden, 
da8 der spezifischen Art der Musterung eine Bedeutung fehlt. So kénnen 
mit verhaltnismaBRig geringfiigigen Veranderungen im AuBenmedium, 
die sich auf die allgemeine Vitalitat der Tiere nicht auswirken, wesent- 
liche Eingriffe in die im Mantelrand ablaufenden Gliederungsvorginge 
erzielt werden. Die Farbmuster von Theodoxus fluviatilis sind daher 
fiir eine weitere entwicklungsphysiologische und genetische Analyse von 
tierischen Farbmustern besonders geeignet. 


Zusammenfassung 


Die Farbmuster von Theodoxus fluviatilis werden unter Beriick- 
sichtigung der Schalenstrukturen und der Wachstumsordnung der 
Schalenflaiche beschrieben. Die Gliederung in helle und dunkle Schalen- 
teile beruht auf zwei verschiedenen Einlagerungen in die Musterkalk- 
schicht, dem Schalenpigment und der Schalengranula. Diesen ent- 
sprechen pigment- und granulabildende Zellen des Musterkalkschicht- 
epithels am Mantelrand, deren gleichbleibende oder wechselnde Ver- 
teilung im Wachstumsverlauf auf der Schalenflaiche aufgezeichnet wird. 
Thre zeitliche und réumliche Ordnung 14Bt sich auf der Schale leicht 
ablesen, da auf der gesamten Schalenflache die Wachstumsrichtung 
und die taglichen Zuwachsstreifen bestimmbar sind. 

Es wird eine Zuchtmethode genannt, die erfolgreiche Dauerzuchten 
von Th. fl. erméglicht. In Einzel- und Massenzuchten wird der EinfluB 
von Salzgehalt, relativer [onenzusammensetzung, Temperatur, Futter 
und Wachstumsunterbrechungen auf die Farbmustervariabilitat geprift. 

Bei vergleichend-morphologischer und bei experimenteller Analyse 
der Mustervariabilitat lassen sich bei den Tieren der Werrapopulation 
drei qualitativ verschiedene Farbmustertypen unterscheiden. Fiir die 
den Mustertypen zugrunde liegenden Gliederungsvorgange ergibt sich 
folgendes Bild: 

Das synchrone Querstreifenmuster entsteht auf Grund einer rhythmi- 
schen Gliederung parallel zum gesamten Mantelrand. Die regelmaBige 
Aufeinanderfolge der Querstreifen beruht auf einem raéumlichen Ord- 
nungsprinzip. Die Analyse des Musterverlaufes bei Schalenrand- 
defekten und der Vergleich mit Querstreifenmustern anderer Neritinen 
fordern fiir die Deutung der Synchronie eine Gliederungsbedin- 
gung, die dem im Mantelrand ablaufenden Gliederungsvorgang iiber- 
geordnet ist. 

Das phasenlingenkonstante Ldangsmuster besteht im Normalfall aus 
- einer alternierenden und gleichabstandigen Anordnung heller Muster- 
teile, die vermutlich durch Uberlagerung zweier Gliederungsvorginge, 
eines Simultanrhythmus und eines Ausbreitungsmusters, entsteht. 
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Durch spezifische Veranderungen der AuBenbedingungen 1aBt sich 
bei der Mehrzahl der Werratiere ein sukzessiver Musterumschlag zwi- 
schen synchronem Querstreifen- und phasenlangenkonstantem Langs- 
muster auf der Schalenfliche auslésen. Der Musterumschlag ist rever- 
sibel. Er belegt, daB die Determination dieser beiden Mustertypen in 
den aufeinanderfolgenden Schalenteilen schrittweise erfolgt. Synchrones 
Querstreifenmuster und phasenlangenkonstantes Langsmuster sind den 
unabhdngigen Mustern zuzuordnen. 

Das Sektorenmuster ist durch in Wachstumsrichtung verlaufende 
Langsstreifen gekennzeichnet. Seine Gliederung ist auf eine schon 
friihzeitig in der Individualentwicklung determinierte Langsaufgliede- 
rung des Mantelrandes zuriickzufiihren, die stets an gleichen Stellen des 
Mantelrandes auftritt. Das Sektorenmuster ist zu den abhdngigen 
Mustern zu stellen. 

Bei den zusammengesetzien Farbmustern greifen._ die Gliederungs- 
faktoren von mindestens zwei Mustertypen zur gleichen Zeit in die 
Differenzierung ein. Hin simultaner Musterumschlag zwischen syn- 
chronem Querstreifen- und phasenlangenkonstantem Laingsmuster auf 
Schalen mit einer gleichzeitigen Sektorenzeichnung weist daraufhin, 
daB der Ablauf der Gliederungsvorgange auBer durch AuBenfaktoren 
auch durch innere Bedingungsunterschiede in den einzelnen Sektoren- 
bereichen des Mantelrandes beeinfluBt werden kann. 

Von den Aufenbedingungen tbt die relative Kationenzusammen- 
setzung des AuRenmediums den starksten EinfluB auf die Variabilitat 
der Werratiere aus. Vorwiegend kénnen Veranderungen des Ca/Mg-Ver- 
haltnisses bei der Mehrzahl der Tiere einen sukzessiven Musterumschlag 
auslo6sen. Im Stf8wasser und schwachkonzentrierten Werrawasser 
(Ca/Mg-Verhaltnis =1,0, bezogen auf die Aquivalentprozente) werden 
phasenlingenkonstante Laingsmuster und im hdédher konzentrierten 
Werrawasser (Ca/Mg-Verhaltnis < 0,5) werden synchrone Querstreifen 
gebildet. Der Salzgehalt, die Qualitaét des Futters und die Wachstums- 
geschwindigkeit der Schale haben keinen EinfluB auf die Mustertypen- 
gliederung. Ein TemperatureinfluB war nur bei wenigen Tieren nach- 
weisbar. 

Die Nachkommenschaften von im Freiland gesammelten Muttertieren 
und Kreuzungsversuche zeigen, da die Varianten des Sektorenmusters 
genotypisch bedingt sind. Die Sektorenvariante B ist dominant iiber 
die Variante A. Die Gliederungsfaktoren von Querstreifen- und phasen- 
langenkonstantem Langsmuster liegen bei den Werratieren im allge- 
meinen innerhalb der gleichen Reaktionsnorm. Das abweichende Ver- 
halten einzelner Geschwisterschaften und Versuchstiere gegeniiber den 
AuSenbedingungen li8t aber vermuten, daf sich auch die unabhangigen 


Mustertypen und ihre Varianten in reinen Stammen voneinander 
isolieren lassen. 


PY ya 
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Mantispa pagana zahlt nicht nur morphologisch wegen ihrer auf- 
falligen Konvergenz mit Mantis religiosa, sondern auch wegen ihrer 
Entwicklung zu den bemerkenswertesten Neuropteren (Abb. 1). Ihre 
Larve entwickelt sich in den Eikokons bodenbewohnender Spinnenarten 
(Lycosidae, Drassidae) und durchlauft eine riickschreitende Metamor- 
phose. Freilandbeobachtungen zur Biologie von Mantispa pagana liegen 
bisher relativ wenige vor. Bevor ich meine eigenen Beobachtungen tiber 
die Eiablage hier mitteile, soll das, was bisher von den verschiedenen 
Arten dariiber in der Literatur bekannt wurde, referiert werden. 

BravER (1869), der zuerst die Entwicklungsgeschichte von Mantispa 
aufklarte und die Metamorphose beschrieb, erhielt die Kier von in Ge- 
fangenschaft gehaltenen Tieren (BRAUER 1852, 1855). Uber die Ei- 
ablage im Freien hat er nichts berichtet. Tiere, die in Gefangenschaft 
gehalten wurden, setzten ihre Kier an Pflanzenteilen und an den Wanden 
des Zuchtbehalters ab. Erst Bristow (1932) berichtet zusammenfassend 
iiber den Ort der Eiablage der mitteleuropdischen Art: “‘In one case 
they were attached to the bark of an old tree, in an other to a stone sign 
post, wiblst in captivity they were laid on plants and the side of the box.” 
Kr bemerkt vorher noch, da8 die Eiablage offensichtlich ohne jede engere 
értliche Beziehung zum Lebensraum der geeigneten Spinnenwirte er- 
folgt. Die Vorgainge bei der Eiablage und die Beschaffenheit des Eies 
werden von BRAUER (1855) sehr genau beschrieben. Was die Eizahl 
betrifft, so ist sie in Ubereinstimmung mit der parasitischen Lebensweise 
auBerordentlich hoch. BravuER beobachtete ein Tier, das in 21/, Std mit 
kleineren Unterbrechungen an die 500 Kier absetzte; dasselbe Tier legte 


* Die Beobachtungen wurden wahrend eines Studienaufenthaltes, der durch 
einen Foérderungspreis des Theodor-Kérner-Stiftungsfonds fiir Wissenschaft und 
Kunst finanziert wurde, in Rovinj (Istrien) im Sommer 1958 gemacht. Meinem 
Institutsvorstand Herrn Prof. Dr. W. Kiunetr und dem Bundesministerium fiir 


Unterricht sei an dieser Stelle fiir die Gewahrung eines zweimonatigen Studien- 
urlaubes gedankt. 
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in den beiden folgenden Tagen nochmals je 500 Eier. Die in wenigen 
Tagen darauf vorgenommene Sektion zeigte im Ovarium noch weit iiber 
1000 EKikeime. Zusammen mit den 1500 tatsachlich abgesetzten Eiern 
ergibt das eine Eizahl von mindestens 2500. 


Smit (1934) berichtet von der nordamerikanischen Mantispa sayi 
Banks, daB ein Weibchen dieser Art in rund einem Monat 2200 Eier 
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Abb: 1. Mantispa pagana, Weibchen. Richtig orientiert, mtiBte das Bild um 180° gedreht 
werden. Das Tier sitzt an der Decke eines hohlen Astes 


in 6 gréBeren Portionen absetzte. Die Eier schliipften nach 9—11 Tagen 
und waren alle fertil. Eine andere Art, Mantispa brunnea Say, legte in 
Gefangenschaft ungefaéhr 250 Hier ab, die nach 11 Tagen schliipften. 
HorrMann (1936) berichtet von der nordamerikanischen Mantispidenart 
Climaciella brunnea var. occidentalis, daB von einem gefangenen Weibchen 
an die Wand des Einsiedeglases, welches als Behalter diente, 1028 Kier 
abgesetzt wurden. Die Hier standen dicht beisammen und bedeckten 
eine Flache von 19 x 12 mm. Daraus laBt sich eine Eidichte von 450/cm? 
errechnen. Bemerkenswert ist die Angabe Horrmanns, daf die Eistiele 
steif aufgerichtet sind so daB sie das Hi tragen. Bei Mantispa pagana 
kann der Histiel das Ei nicht tragen, es hangt an dem Stiel. Weiterhin 
berichtet Horrmann, da die Hier in diesem Fall erst 26 Tage nach der 
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Ablage schliipften. Nur 6 von 1028 Eiern waren unbefruchtet und 
schlipften nicht. 

HuncErrorp (1936) beobachtete in Gefangenschaft 12 Weibchen 
der nordamerikanischen Mantispa interrupta Say. Er fiitterte die Tiere 
mit Fliegen und konnte einzelne iiber 2 Monate am Leben erhalten. 
Zehn von den 12 Weibchen legten in Gefangenschaft Kier ab. Ich gebe 
seine Angaben iiber die beobachteten Eizahlen im Detail wieder, weil 
sie fiir die spiitere Berechnung von Bedeutung sind. Ein Weibchen, das 
am 19.7. am Licht gefangen worden war, lebte 67 Tage. Es setzte in 
diesem Zeitraum in verschiedenen Intervallen 9 Eigelege ab und zwar 
am 24.7. 1269 Hier, am 2. 8. 2348, am 11.7. 1329, am ‘14. 8. 1385, am 
26. 8. 652 und 345, am 1. 9. 180, am 13. 9. 413, am 21. 9. 464. Am 24. 9. 
starb das Tier, das insgesamt 8385 Hier abgesetzt hatte. HUNGERFORD 
bemerkt dazu, daB dieses Weibchen erst am 19. 7. gefangen wurde und 
am 24.7. mit der Eiablage begonnen hat. Da die Mehrzahl seiner Tiere 
schon vor diesem Zeitpunkt gefangen wurde und ein Weibchen vom 
26. 6. schon am 3.7. mit der Eiablage begonnen hatte, halt er es durch- 
aus fiir méglich, daB das so fruchtbare Weibchen schon vor der Gefangen- 
nahme Hier abgesetzt hatte. Ein zweites Weibchen, welches 52 Tage in 
Gefangenschaft lebte, setzte 6262 Eier ab, ein drittes in 49 Tagen 6850, 
ein viertes in 42 Tagen 5222 und ein fiinftes in 23 Tagen 3464. Zwei 
andere legten je mehr als 2000 Hier. Die groéBte in einer einzigen Lege- 
phase abgesetzte Eiermenge betrug 2348. Auf einer Flache von 2,8 
x 1,5 em befanden sich 2300 Hier. Das ergibt eine Besatzdichte des 
EKigeleges von durchschnittlich 550 Hiern je cm?. 

Die eingehendsten Freilandbeobachtungen zur Biologie einer Man- 
tuspa-Art, die bisher gemacht wurden, stammen von McKrown und 
Mincuam (1948). Sie betreffen die australische Art Mantispa vittata 
Gus&rRin. Da die in dieser Arbeit gemachten Angaben tiber das Verhalten 
der Tiere bei der Hiablage fiir die spater zu schildernden Beobachtungen 
von groBtem Wert sind, sollen sie etwas ausfiihrlicher referiert werden. 
Die im sidaustralischen Distrikt Willalo oft in Massen auftretende 
Mantispa vittata legt dort ihre Kier bevorzugt an die eisernen Telegraphen- 
maste ab. Auffallig war in allen Fallen, da nur solche Maste mit Eiern 
belegt wurden, die sich in der Nahe oder nicht weit entfernt von einer 
Baumgruppe befanden. Die Baume sind némlich die bevorzugten Auf- 
enthaltsorte und Jagdgebiete fiir diese Mantispa-Art. Wichtig ist noch 
folgende Angabe. In der unmittelbaren Nahe einer Pflanzung von 
150 Gummibaéumen standen drei absterbende Kiefern. Zur Eiablage 
wurden von den dort vorkommenden Mantispa-Weibchen nur die diirren 
Aste dieser Kiefern aufgesucht. Sie waren streckenweise dicht mit Eiern 
besetzt. Nur ein einziges Mal wurde ein umfangreiches Eigelege am ge- 
sunden Holz eines Eucalyptusstammes gefunden. Die Autoren vermuten, 
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dafi es die Ameisen wiiren, welche den legebereiten Weibchen die Ei- 
ablage an griinen Stémmen zumeist verleiden. Bemerkenswert ist die 
in dieser Arbeit erstmalig berichtete Gewohnheit der Weibchen zur ge- 
selligen Hiablage. Es handelt sich dabei jedoch weniger um einen Ge- 
selligkeitstrieb als vielmehr um die Gewohnheit der Tiere, ihre Eier an 
ein schon vorhandenes Gelege anzureihen oder sogar zwischen die vor- 
handenen Eier abzusetzen. Diese Gewohnheit fiihrt oft zu einer un- 
glaublich dichten Ansammlung von Tieren. So wurden einmal, auf 
2 Telegraphenmaste verteilt, 254 Tiere bei der Eiablage gezaihlt. Ein 
anderesmal wurden 50 Tiere, die sich auf mehrere kleine Gruppen ver- 
teilten, gleichzeitig gesehen. Die Héchstzahl einer Gruppe betrug 
15 Individuen. Die Tiere dieser Gruppe saSen so dicht beisammen, daB 
etliche Weibchen einen Teil ihrer Hier auf die Fliigel und den Riicken an- 
derer eierlegender Tiere absetzten. Gewdhnlich umfaBt jedoch eine 
Gruppe nur 4—8 Individuen. Die einzelnen Weibchen setzen ihre Hier 
in Form eines Geleges ab, in welchem die Kier in Querreihen stehen. 
Letztere entstehen dadurch, daB bei der Eiablage das Abdomen stark 
seitlich gekriimmt wird und von ganz links nach ganz rechts und wicder 
zuriick geschwenkt wird usf. Meist stehen die Kier jedoch so dicht bei- 
sammen, daB von der urspriinglichen Reihung nichts mehr zu erkennen 
ist. Die Verfasser geben weiter an, daB in der Minute durchschnittlich 
ein Dutzend oder nur wenig mehr Hier abgesetzt werden. Wahrend einer 
Legephase werden mehrere 100 bis 3000 Hier abgesetzt. Jedes Weibchen 
soll nur einmal Kier legen und dazu mehrere Stunden brauchen. Auch 
bei dieser Art werden die Eier von den Kistielen getragen, denn in der 
Schilderung des Eilegevorganges und bei der Beschreibung des Eistieles 
heiBt es: “This speedly hardens in the air and supports the egg, which 
remains firmly attached to its extremity”. In der Textfigur 7 stehen die 
Kistiele zwar nicht ganz aufrecht, sondern schrag oder etwas abgebo- 
gen, aber sie tragen das Hi. Die Hilegeperiode fallt in den dortigen 
Herbst, das sind die Monate April bis Juni, und erstreckt sich je nach 
der herrschenden Witterung tiber 2—21/, Monate, in Ausnahmefallen 
sogar bis zu 3 Monaten. 

Die genaue Eizahl eines Individuums wird, abgesehen von der be- 
reits gemachten Angabe, daB waihrend einer Legephase bis tiber 3000 Hier 
abgesetzt werden, nicht angegeben. Auf Grund der Beobachtungen von 
Braver, HUNGERFORD und meinen eigenen Erfahrungen kann man ver- 
muten, daB auch bei der australischen Art die Hier nicht auf einmal, 
sondern nach und nach abgesetzt werden. Die enorme Eizahl, wie sie 
an den Telegraphenmasten beobachtet wurde, einerseits, wie die lange 
Eilegeperiode andererseits, scheinen mir diese Vermutung zu rechtfertigen. 

Wahrend eines Aufenthaltes in Rovinj (Istrien), bei dem ich mich 


unter anderem hauptsachlich mit der Beobachtung von Singzikaden 
27* 
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beschaftigte und mich daher oft in Olbaumgarten aufhielt, konnte ich 
wiederholt mehrere Eigelege von Mantispa pagana auffinden. Die Kier 
werden dort an alten Olba’umen abgesetzt. Allmahlich hatte ich durch 
Vergleichung der Eiablageplatze die charakteristischen Merkmale jener 
Stellen herausgefunden, die von Mantispa zur Kiablage bevorzugt wer- 
den. Zuletzt konnte ich bereits aus einiger Entfernung voraussagen, an 
welchen Olbaéumen eines Gartens ein Eigelge zu erwarten war und an 
welchen nicht. Was ist nun das Typische und Gemeinsame fiir die Orte 
der Eiablage ? Mantispa pagana setzt ihre Kier an alten zerkliifteten 


Abb. 2. Unterer Stammteil eines alten Olbaumes. In den Héhlungen des ausgewitterten 
Aststutzens befand sich ein umfangreiches, sicher tiber 100000 Kier zihlendes Gelege yon 
Mantispa pagana. HKinen Ausschnitt daraus zeigen die Abb. 3 und 7 


Olbiumen ab und zwar an Stellen, die niemals der direkten Besonnung 
ausgesetzt sind und vor fallendem Regen oder herabrinnendem Regen- 
wasser geschiitzt sind. Sie befinden sich zumeist in Nischen, wie sie 
durch das Abbrechen alter Seitendste entstehen (Abb. 2). Blankes, mehr 
oder weniger glattes, wenn auch verwittertes Holz wird gegeniiber einer 
borkigen Unterlage bevorzugt. Haufig befinden sich die Eigelege an der 
Unterseite starker Seitenaste oder schrag stehender Stamme in tieferen 
Mulden, Buchten oder Héhlungen. Solche Stellen, die allen Anforderun- 
gen eines legereifen Weibchens entsprechen, sind auch in einem gréBeren 
Olbaumhain nicht allzu haufig. Es finden sich daher meist mehrere bis 
viele Weibchen dort zur Eiablage zusammen. Auf dem ersten Eilege- 
platz, den ich am 8. Juli entdeckte, saBen 4 Weibchen beisammen. Zu- 
nachst unabsichtlich aufgeschreckt, kehrten drei von diesen nach kurzer 
Zeit wieder an den gleichen Platz zuriick (Abb. 3). Zwei von den Tieren 
wurden lebend, je in einer weiten Glastube, in das Arbeitszimmer mit- 
genommen, eines habe ich konserviert. Am nachsten Tag nachmittags 
um die gleiche Zeit waren wieder 3 Weibchen an der gleichen Stelle mit 
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der Hiablage beschaftigt. Diesmal fing ich kein Tier weg. Obwohl ich 
diesen ,,Laichplatz“ noch mehrmals aufsuchte und an anderen Platzen 
desselben Gelaindes die Eiablage noch fortdauerte, konnte ich einige 
Tage spater keine Tiere mehr dort sehen. Mantispa wurde gegen Mitte 
Juli merklich seltener. Bei einer Kontrolle von etwa 10 solchen Ei- 
legeplatzen am 17. Juli wurden nur mehr 3 Tiere gesichtet. Ein GroBteil 
der Higelege war zu diesem Zeitpunkt bereits geschliipft. Gleichzeitig 
konnte festgestellt werden, daB die Eier an einem solchen Platz zu ver- 


Abb. 3. Zwei Weibchen von Mantispa pagana bei der Hiablage. Die Tiere hiingen an der 
Decke einer fast waagerechten Astaushohlung (vgl. Abb. 2). Man beachte und vergleiche 
die Dichte des Higeleges mit Abb. 5; dieses Gelege hatte eine Ausdehnung von etwa 
30 x 10 em und erstreckte sich auch tiber die tiefer und héher gelegenen Teile der Nische 


schiedenen Zeiten abgesetzt worden waren. Das ging daraus hervor, daB 
eine Partie schon geschliipft, die andere noch in verschiedenen Stadien 
der Entwicklung begriffen war. Die Eilegeperiode diirfte etwa ein Monat 
dauern. Am 8.7. eingetragene Eier (zusammen mit dem Rindenstiick, 
an dem sie angeheftet waren) lieferten schon am 14. 7. die ersten Larven. 
Fiitterungsversuche mit vorgelegten Lycosidenkokons miBlangen. Die 
Larven, sofern sie iberhaupt an den von der Spinne noch behiiteten 
Kokon gelangten, liefen einige Minuten darauf herum, ohne den gering- 
sten Versuch zu machen, sich einzubohren. Auch einzelne, aus einem 
Kokon herausgeliéste Eier oder Brei aus solchen wurde nicht angenom- 
men. Ich hatte nicht mehr in Erinnerung, daB schon Braver festgestellt 
hatte, da die Larve ohne jede Nahrungsaufnahme iiberwintert und erst 
nach 8 oder 9 Monaten Wartezeit im nachsten Frihjahr die Eikokons 
von Lycosiden aufsucht. Ich habe schlieSlich nur konservierte Larven 
heimgebracht. Bei einer Kontrolle (am 6. 1. 59) einer seit Ende Juli 1958 
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auf meinem Arbeitstisch im Zoologischen Institut stehenden Glastube, 
an deren Wand die Hiillen von Mantispa-Eiern klebten und in die ich 
einige kleine Rindenstiicke hineingetan hatte, fand ich zu meiner groBen 
Uberraschung noch mehrere iiberlebende Mantispa-Larven. Die Larven 
hatten durch einen 
schmalen Ri®B in der 
Borke einen gedeckten 
Unterschlupf aufge- 
sucht. Auf einer Flache 
von 6mm? saBen dicht 
gedrangt 28 Larven bei- 
sammen. Unter dem 
warmenden Licht einer 
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Abb. 4. Mantispa pagana, Weibchen bei der Eiablage am Punktlampe zeigten 
VerschluBkork eines Fangglases. Das nach unten ge- einige zunachst trage 
kriimmte Abdomenende wird gerade auf die Unterlage 4 

aufgesetzt, Beachte, daB die Kier der Korkoberfliche Beinbewegungen, ande- 


petiogen re waren  vertrocknet 
oder beim Aufsprengen 
des Versteckes zerdriickt 
worden. LEinige Zeit 
nach dem Anfeuchten 
des Rindensttickes be- 
j gannen einige Larven 
x kn De sty ct * langsam wegzukriechen 
sata Af OS a oder sich neuerdings in 

oAY Pot ; ; einer Spalte zu ver- 
stecken. Es ist noch zu 
erwahnen, daB die Glas- 
tube mit einem durch- 
bohrten Kork verschlos- 
sen war, die Offnung 
war durch Stoff abge- 


dichtet. Da ich nicht 


Abb. 5. Higelege von Mantispa pagana am Kork, wie ; 5 
in Abb. 4. Dieses Gelege umfaBt 466 Hier. Die Dichte ahnte, daB sich tatsdch- 


des Geleges betrigt rund 300 Hier pro em? lich einige Larven unter 

der Borke  versteckt 

hatten, hielt ich die Glastube vollkommen trocken. Die Larven 
haben also 5 Monate lang in einem staubtrockenen Milieu ausgehalten. 
Von den am 8.7. lebend eingetragenen 2 Mantispa-Weibchen legte 
eines bereits wihrend des Transportes an die Wand der Glastube etwas 
tiber 520 Hier ab. Das zweite Weibchen legte seine Eier z.T. an die 
Wand der Glastube, zum anderen Teil an den Verschlu8korken derselben 
(Abb. 4). In der Zeit von 221° bis 223° Uhr beobachtete ich das Tier bei 
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der Eiablage. Es setzte in der Minute 11—12 Eier ab. An dem ab- 
gebildeten Kork, an dem das Tier bei der Eiablage, ohne da8 es sich 
storen lieB, fotographiert wurde, legte es 466 Eier ab (Abb. 5). Ver- 
gleicht man die Dichte des Eibesatzes am Kork, der pro cm? rund 
300 Hier tragt, mit der Dichte des Eibesatzes an den Eilegeplitzen im 
Freiland (vgl. Abb. 3), so ist sie relativ gering. Im Freien, wo ein Lege- 
platz von mehreren Tieren gleichzeitig oder nacheinander belegt wird, 
kann eine Dichte von 500 Hiern je em? als untere Durchschnittszahl an- 
genommen werden. In manchen Nischen waren die Eier so dicht neben- 
einandergesetzt, daB von der Unterlage tiberhaupt nichts mehr zu er- 
kennen war; in solchen Fallen diirfte die Besatzdichte 1000/cm?2 erreicht 
haben. Nach den Angaben von HorrmMann (1936) und HuncEerrorp 
(1936) konnte, wie oben bereits angegeben, eine Eibesatzdichte fiir die 
anderen Mantispa-Arten von 450—550/cm? errechnet werden. Die ein- 
zelnen Hilegeplatze hatten eine sehr verschiedene Ausdehnung. Um die 
ungefahre Eizah] abschaétzen zu koénnen, habe ich zwei von den gr6Beren 
Platzen grob ausgemessen. Der eine, dicht mit Eiern besetzte Platz 
hatte eine Ausdehnung von 10 x 30cm, der andere, ebenso dicht be- 
setzte, war ungefahr 25x 5cm groB. Die tatsachlich besetzte Flache war 
aber sicherlich gr6Ber, nur konnte sie wegen sehr grober Unebenheiten 
und der Tiefe der Nische nicht genauer ausgemessen werden. Bei einer 
durchschnittlichen Besatzdichte von 500 Hiern je cm? ergibt sich, daB der 
eine Platz mit rund 150000 Eiern, der andere mit rund 72500 Eiern be- 
setzt war. Wie aus den obigen Angaben hervorgeht, sind diese Zahlen 
eher zu gering als zu hoch gegriffen. Wenn man die Angabe von Hun- 
GERFORD (1936) tiber die Hizahl eines Weibchens von Mantispa inter- 
rupta Say auch fiir Mantispa pagana Popa gelten lat, was ich auf 
Grund der vorliegenden Beobachtungen ohne groben Fehler glaube tun 
zu diirfen, so ergibt sich, daB bei einer Gesamtzahl von rund 8000 Eiern 
pro Weibchen an dem einen Platz etwa 20 Tiere, an dem anderen etwa 
10 nach und nach ihre Kier abgesetzt hatten. Dies dirfte auf Grund 
meiner Beobachtungen iiber die Haufigkeit der Tiere, d. h. ttber die Be- 
suchsfrequenz der Hilegeplitze, auch tatsachlich zutreffen. Ich vermute, 
daB die einzelnen Weibchen fiir die Zeit ihrer EHilegeperiode dem Ki- 
legeplatz mehr oder weniger treu bleiben, d.h., da sich die Tiere in 
der Zeit zwischen zwei Eiablagen, in welcher sie dem Insektenfang nach- 
gehen und in welcher die Hier in den Ovarien heranreifen, nicht weit 
von ihrem ersten Legeplatz entfernen und wieder zu ihm zuriickkehren. 
Hervorheben mochte ich noch, daB ich Mantispa, ohne mein besonderes 
Augenmerk auf sie gerichtet zu haben, nur ein einziges Mal auch fern 
von den Hilegeplatzen an einem Gebiisch gesehen habe. Ich kann iiber 
ihren bevorzugten Aufenthaltsort auBerhalb der Legeplatze nichts mit- 
teilen. Die Sammler berichten, daB man die Tiere am besten durch 
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Abklopfen von Gebiisch mit dem Klopfschirm erbeutet. Wahbrscheinlich 
halten sich die Tiere vorwiegend auf der Unterseite von Blattern auf, 
so daB sie sich leicht der Beobachtung entziehen. 

Zuletzt sollen noch einige Angaben tiber den Vorgang der Eiablage und 
die Beschaffenheit der Eier gemacht werden, weil sich einige Differen- 
zen mit den bisherigen Angaben ergeben. Am natiirlichen EKilegeplatz 

hangen die Hier an ihren kurzen Stielen lot- 

recht herunter; auf horizontaler Flache ab- 

gesetzte Eier, wie das bei gefangen gehal- 

tenen Tieren 6fter vorkommt, liegen sie der 

Unterlage auf, der kurze Eistiel macht dann 

einen mehr oder weniger flachen Bogen 

(Abb. 6). Der Beginn der Eiablage vollzieht 

sich folgendermaBen: Das ruhig sitzende Tier 

biegt den ganzen Hinterleib stark seitlich, so 

daB seine Langsachse mit der Korperlangs- 

achse einen Winkel von etwa 70° einschlieBt 

(Abb. 7); dann macht es mit dem abwarts 

gebogenen Hinterleibsende einige tastende, 

tupfende Bewegungen, wobei man den Ein- 

druck gewinnt, daB eine zum Anheften freie 

und feste Unterlage aufgespiirt wird. Danach 

wird das Abdomenende von der Unterlage 

ein wenig abgehoben, wobei der 0,9 mm lange 

Histiel ausgezogen wird, am Ende tritt das 

Ei aus der Vulva, und das Abdomenende 

LOD ERD wird ganz wenig seitlich geschwenkt und nie- 
ate Geena peas, dergesetzt; wieder hat man den Eindruck, 
natiirlichen, meist hingenden als ob das Hi zur Seite gelegt wiirde. Wird 
eee Ean | Tah Phar das Ei, wie das im Freien der Fall ist, 
abgesetzt wurden aufgehangt, so wird es durch das Seit- 
wartsschwenken des Abdomens erst richtig 

frei. Der ganze Vorgang dauerte in dem beobachteten Fall durchschnitt- 
lich 5 sec. Unter allmahlicher Verringerung des seitlichen Ausschlages des 
Abdomens wird Ei neben Ei gesetzt, und zwar so viele, bis das Abdomen 
nach der anderen Seite seine maximale Abbiegung erreicht hat. Diese 
Abdomenschwenkung fiihrt zu einer Reihung der Eier in flachen Bogen- 
linien (Abb. 8). Die frisch abgesetzten Kier sind hell gelblich oder weif 
und zeigen einen matten Seidenglanz. Ihr Mikropylaraufsatz ist kreide- 
wei. Kinige Zeit spater, nachdem die Embryonalentwicklung schon 
ziemlich fortgeschritten ist, erscheinen sie dunkler, grau; ein ganzes Ge- 
lege erscheint zu diesem Zeitpunkt schwach lilafarbig. Dieser Farb- 
eindruck ensteht durch die bei binocularer Beobachtung braun er- 
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scheinenden segmentalen 
Fleckenpaare des durch 
die Eischale durchschim- 
mernden Embryos. Der 
kn6épfchenartige Mikro- 
pylaraufsatz bleibt kreide- 
weiB. BravER (1852) 
beschreibt die Kier von 
Mantispa pagana als 
rosenrot und bildet sie 
auch auf einer kolorier- 
ten Kupfertafel so ab. 
Spater (1855) sagt er, daB 
die Eier zuerst weiB bis 
rotlichgelb und durch- 
scheinend sind und spater 
hellrot werden. HunGcER- 
FORD (1936) beschreibt 
die Kier von Mantisap 
interrwpta SAY im frisch 
abgelegten Zustand als 
cremeweiB oder  zart 
grinlich mit weigem Mi- 
kropylaraufsatz. Befruch- 
tete Eier werden fiir das 
unbewaffnete Auge all- 
mahlich rosa, unter dem 
Binokular erscheinen sie 
grau mit braunen Dorsal- 
streifen. SmirH (1934) 
sagt, da die Kier von 
Mantispa Sayi BanxKs 
mattgrau sind, ihr Cho- 
rion ist glatt, glanzend 
und halbdurchscheinend 
mit mikroskopisch kleinen 


Abb. 8. Ein frisches, noch locke- 
res Higelege eines einzelnen 
Mantispa-Weibchens am blan- 
ken Holz eines hohlen Baum- 
stammes. Die Anordnung der 
Hier in leicht gekriimmten 


Querreihen ist deutlich erkennbar. In den dunkleren Bildteilen erkennt man 


ep si aleoks Rk hare 


Abb. 7. Mantispa pagana, Weibchen bei der Dishtage: 
Beachte das stark nach links abgebogene Abdomen. 
Es ist das in Abb. 3 links sitzende Tier, etwas spater 


fotografiert 


vor allem 


an den Kanten des Holzes (so wie in Abb. 3, links oben) —, dai die Hier hingen 
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weiBen Flecken iiber die ganze Eioberfliche. Bei Mantispa brun- 
nea Say sind die Kier lachsrosa (salmon) oder licht cremefarbig. 
Ich habe die Angaben tiber die Eifaérbung deshalb so ausfiihrlich 
referiert, weil die Rosafarbung, wie sie BRAUER beschreibt, nicht nur 
bei Mantispa pagana, sondern auch bei anderen auBereuropaischen Arten, 
wie M. interrupta und M. brunnea beobachtet wurde; wahrend ich bei 
vielen Gelegen von pagana niemals eine ausgesprochene Rosa- oder Rot- 
firbung feststellen konnte. Eine Erklirung fiir diese Unstimmigkeit 
kann ich bisher nicht finden. Eine weitere Unklarheit bzw. Differenz 
zwischen meinen Beobachtungen und BraveErs Angaben bzw. Abbildun- 
gen betrifft die Frage, ob der Eistiel steif und aufgerichtet ist und das 
Ei tragt oder ob das Hi, wie ich bereits schilderte, an dem fadenartigen 
Stiel aufgehangt wird und der Stiel zu schwach ist, um es zu tragen. 
Brauer (1852) sagt nichts Bestimmtes dariber, bildet aber die Eier so 
ab, als ob sie dhnlich wie Chrysopa-Eier vom Stiel getragen wiirden. 
Eine auf Bravers Angaben und Abbildungen zuriickgehende Skizze 
von aufrecht stehenden Mantispa-Eiern bringt auch Srirz (1931). Horr- 
MANN (1936) sagt ausdriicklich, daB bei der nordamerikanischen Mantis- 
pide Climaciella brunnea die Eistiele steif aufgerichtet sind und das Ei 
tragen. Wie schon oben naher ausgefiihrt, wird eine ahnliche Angabe 
von der australischen Mantispa vittata gemacht. Bei Mantispa pagana 
ist es nun nicht etwa so, daB die Hier im Freien zwar aufgehangt werden, 
aber bei spaterer Horizontalstellung ihrer Anheftungsflache der erhartete 
Histiel das Ei tragen wiirde. Ich habe mehrmals mit Hiern besetzte 
Rindenstiicke abgel6st und im Labor unter dem Binokular beobachtet, 
wobei sie horizontal gelegt wurden; auch in diesen Fallen lagen dieHier 
der Unterlage auf, d.h. die Eistiele krimmten sich unter der Last der 
Kier nach unten, bis diese an der Anheftungsflaiche oder einem benach- 
barten Ei zu liegen kamen (Abb. 6, unten). Sobald die Eier geschliipft 
sind, richtet sich der Eistiel mit der Eihiille wieder auf, er wird aber nie- 
mals gerade gestreckt, wie das bei Chrysopa-Eiern der Fall ist. 

Die Kier der von mir in Istrien beobachteten Tiere hatten folgende 
Abmessungen: KEistiel 0,9mm, Hilinge (einschlieBlich Mikropylar- 
aufsatz) 0,5 mm, grote Eidicke 0,2 mm. Das langlich ovale, fast zylin- 
drische Ki ist nicht ganz axialsymmetrisch, sondern schwach bilateral- 
symmetrisch. Die aus der Lage des Embryos sich ergebende Dorsalseite 
ist etwas stirker gew6lbt als die Ventralseite. 

Meine Beobachtungen iiber die Natur der Hilegeplatze von Mantispa 
pagana, die ich in Istrien machen konnte, fanden eine tiberraschende 
Bestatigung durch folgende Begebenheit. Als ich einige Tage nach meiner 
Riickkehr nach Osterreich wihrend einer Exkursion im Gebiet des 
Leithagebirges (im éstlichen Osterreich) am 25.7. an einem mir vom 
Vorjahr her bekannten Fundplatz von Mantispa voriiberkam, wurde 
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ich an die Eilegegewohnheiten dieser Tiere erinnert. An dem ersten mir 
geeignet erscheinenden Baum, einer alten briichigen Feldulme, hielt ich 
Nachschau und fand an der Unterseite eines Astabbruches ein noch 
frisches und umfangreiches Mantispa-Eigelege von etwa 40000 bis 
50000 Hiern. Mantispa-Weibchen waren keine zu sehen. 

Ich bin tiberzeugt, daB auch jeder andere interessierte Beobachter 
an Mantispa-Fundorten die Eigelege an entsprechenden Baumen finden 
wird. 

Der Wert dieses Beitrages zur Biologie von Mantispa pagana liegt 
vielleicht unter anderem auch darin, daB er bei weiteren Untersuchungen 
vor allem die Auffindung von Eigelegen erleichtern wird. 


Zusammenfassung 


Mantispa pagana legt ihre Kier an vor Regen und direkter Sonnen- 
bestrahlung geschiitzten Stellen an alten briichigen Baéumen ab. Die 
Hier werden nach und nach in Gelegen von 500 und mehr Eiern ab- 
gesetzt. Da meist mehrere Individuen an der gleichen Stelle ihre Eier 
unterbringen, sind manche Legeplatze mit bis zu 150000 Hiern besetzt. 

Die Eizah] eines Individuums kann auf Grund der Erfahrungen und 
den diesbeziiglichen Angaben, die von anderen Arten derselben Gattung 
bekannt wurden, auf rund 8000 geschatzt werden. 

Die mit einem Stiel versehenen Hier werden so abgesetzt, daB sie 
am Stiel hangen. Der Histiel kann das Ei nicht tragen, wie es beispiels- 
weise bei Chrysopa der Fall ist. 
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DER BISHER UNBEKANNTE POLLENSAMMELAPPARAT 
DER HONIGWESPE CELONITES ABBREVIATUS VILL. 
(VESPIDAE, MASARINAE) 


Von 
Fritz SCHREMMER 


Mit 11 Textabbildungen 
(Eingegangen am 25. Februar 1959) 


Die vorliegende Untersuchung geht zuriick auf Beobachtungen tiber 
das Verhalten der Honigwespenart Celonites abbreviatus VILL. beim 
Bliitenbesuch, insbesondere beim Pollensammeln an den Bliiten von 
Salvia officinalis. Vor der Beschreibung des Verhaltens soll jedoch 
einiges zur Charakterisierung der Honigwespen vorausgeschickt werden. 

Die Honigwespen werden entweder als eine Unterfamilie (Masarinae) 
der Faltenwespen (Vespidae) oder als eigene Familie (Masaridae) ge- 
wertet, die den Vespidae auSerordentlich nahestehen und ihnen daher 
unmittelbar angereiht werden. Es handelt sich um eine gattungs- und 
artenarme Gruppe. Bisher sind rund 10 Gattungen mit insgesamt 
70 Arten bekannt (HaNpDLIRSCH 1930). Die Masariden zeigen eine be- 
merkenswerte diskontinuierliche Verbreitung, indem die Mehrzahl] ihrer 
Arten fast ausschlieBlich in den niederschlagsarmen und heiBen Gebieten 
der Erde vorkommen. Nur die Art Celonites abbreviatus macht insofern 
eine Ausnahme, als sie im siidlichen Mitteleuropa zwar haufiger auftritt, 
aber auch nordlich der Alpen, in Thtringen (SCHMIEDEKNECHT 1930) 
und im ostlichen Niederésterreich (nach Stiicken im Naturhistorischen 
Museum in Wien) gelegentlich gefunden wurde. In Stidfrankreich ist 
auBerdem die Gattung Ceramius mit 2 Arten vertreten. 

Im Gegensatz zu den Vespiden, die ihre Larven mit animalischer 
Kost versorgen oder fiittern, sollen die Honigwespen, wie ihr Name schon 
aussagt, nur Nektar als Larvenfutter eintragen. Celonites abbreviatus 
baut oberirdische, zylindrische Erdzellen, die an Steinen oder Pflanzen- 
stengeln der Reihe nach angeheftet werden (LICHTENSTEIN 1869, FER- 
TON 1901, 1910). Nach Wespenart wird die Zelle schon vor dem Ein- 
tragen von Futter mit einem Ei versehen. Ob Celonites neben Nektar 
auch Pollen eintrégt, war bisher nicht sicher bekannt. BERLAND (1952) 
bemerkt in einer FuBnote (l.c. 8S. 1174) zu dieser Frage: «Il est vrai- 
semblable que l’alimentation ne se compose pas que de miel (aliment 
surtout glucique). La mere y ajoute peut-étre du pollen, mais comme les 
Masarides n’ont ni brosse ventrale, ni corbeille, c’est bien douteux» 
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Dieses Zitat belegt deutlich, wie wenig man von der Biologie dieser 
interessanten Wespen weiB. 

Hier setzen meine Beobachtungen ein, die ich im Juni und Juli 1958 
in Rovinj (Istrien, Jugoslawien)! machen konnte und die zu der vor- 
liegenden Studie den AnlaB bildeten. Celonites war mir aus eigener Er- 
fahrung schon aus Siidtirol bekannt, wo ich in der Umgebung von Bozen 
einige wenige Individuen beim Nektarsaugen an Hchiwm beobachten 
konnte. Damals war ich aber mehr darauf bedacht, die Tiere zu fangen, 
um sie meiner Hymenopterensammlung einzuverleiben. Als ich die 
Wespe in Rovinj an Salvia officinalis beim Bliitenbesuch entdeckte, war 
mein Sammlerehrgeiz schon befriedigt, und ich widmete meine Aufmerk- 
samkeit ganz dem Verhalten der Tiere. Die nur etwa 7—9 mm groBen 
Wespen stecken beim Nektarsaugen an Salvia-Bliiten ihren Kopf unter- 
halb der Sperrklappen des Schlagbaummechanismus durch, bewegen 
also den auf Bestaubung des Bliitenbesuchers abzielenden Hebelmecha- 
nismus nicht (nichtkorrelierter Bliittenbesuch, vgl. ScHREMMER 1955). 
Auffallig war bei dieser Tatigkeit der Wespen ein kurzes ruckartiges 
VorstoBen und wieder Zuriickziehen des Korpers, so daB ich dieses Ver- 
halten in meinem Tagebuch kurz als StoBsaugen charakterisierte. Be- 
obachtet man die Tiere langere Zeit hindurch, so sieht man vor allem 
die Weibchen auch beim Pollensammeln. Sie zeigen dabei ein auBer- 
ordentlich interessantes und aufschluBreiches Verhalten. Nach der 
Landung an der Unterlippe der Salvia-Blite richtet sich die Wespe auf 
Mittel- und Hinterbeinen stehend vor dem Bliiteneingang so weit auf, 
daB ihre Stirn mit den aus der Oberlippe der Bliite herausragenden 
Antheren in engen Kontakt kommt. Dies geschieht unter kurzen StoBen 
und mehrmaligem nickenden Hin- und Herbewegen des Kopfes; es sieht 
aus, als ob das Tier seine Stirn an den Antheren reiben wollte. Tatséch- 
lich wird bei diesen Bewegungen Pollen aus den offenen Antheren heraus- 
gebiirstet und auf der Stirn festgehalten (Abb. 1). Die Vorderbeine 
werden wahrend dieser Tatigkeit ruhig gehalten, sie sind im Hiift- und 
Kniegelenk normal abgewinkelt, aber die Tarsen stehen frei nach unten. 
Sobald die Wespe ihren Korper etwas zuriicksinken lat, ohne dabei 
die Fixpunkte der Mittel- und Hinterbeine zu verandern, riickt der Kopf 
von den Antheren ab, und man sieht jetzt die Stirnflache zwischen den 
Augen und Fihlerwurzeln bis zur Oberlippe hin mit einer Schicht von 
hellem Pollen belegt. Unmittelbar nach oder gleichzeitig mit dem Ab- 
setzen des Kopfes treten die Vorderbeine in Aktion; sie werden ange- 
hoben und ihre Tarsen streichen vom Scheitel (Abb. 2) nach unten iiber 
die Stirn und schieben den Pollen bis tiber die Oberlippe nach vorn zu 
den Mundteilen; dies wird zwei- bis dreimal wiederholt (Abb. 3). War 


1Vgl. FuBnote zu meiner Arbeit ,,Freilandbeobachtungen zur Hiablage von 
Mantispa pagana Fasr.“, Z. Morph. Okol. Tiere 48, 412 (1959). 
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die Pollenaufladung ausgiebig, so wird der Kopf nochmals an den An- 
theren gerieben und anschlieBend in gleicher Art vom Pollen gesadubert. 
In manchen Bliiten, in welchen die normalerweise sterilen Sperrklappen 
Pollen produzierten, wurden anschlieBend auch diese ausgebtrstet 
(Abb. 4). Da die Wespe an 5—6 Bliiten nacheinander in gleicher Weise 
verfuhr, war gar kein Zweifel dariiber méglich, daB sie Pollen einsammelt 
und offenbar nicht nur fiir den individuellen Bedarf, sondern fiir die 
Versorgung ihrer Erdzellen mit Larvenfutter. Nicht an jeder, aber an 
jeder zweiten oder dritten Bliite wurde von dem pollensammelnden Tier 
auch Nektar gesaugt, wobei, wie schon oben erwahnt, der Hebelmecha- 
nismus der Staubblatter nicht betatigt wird. Der Kopf der kleinen Wespe 
konnte durch den offenen Spalt zwischen Unterrand der Sperrklappe 
und Kronrohrenboden gegen den Bliitengrund vorgeschoben werden 
(Abb. 5). Der von der Stirn abgestreifte Pollen muBte entweder in der 
Praoralhéhle (Cibarium) oder nach dem Abschlucken im Kropf (Inglu- 
vies) heimgetragen werden. Um diese Frage entscheiden zu kénnen, 
fing ich eine Wespe nach dem Pollensammeln ab und sezierte sie unter 
dem binocularen Mikroskop. Die auBerliche Untersuchung zeigte, dal 
Celonites abbreviatus mit einem hochspezialisierten Pollensammelapparat 
ausgeriistet ist und die Sektion bestatigte die Vermutung, daB der Pollen 
im Kropf gespeichert und heimgetragen wird. Eine gleichzeitig vor- 
genommene Untersuchung der Mundteile ergab eine fiir den Funktions- 
morphologen sehr bemerkenswerte Entdeckung. Die Wespen sind mit 
einem fast korperlangen Saugrissel ausgeriistet, der allein aus dem 
Labium gebildet wird. Er wird nicht wie bei anderen langriisseligen 
Hymenopteren zusammengefaltet an der Hinterseite des Kopfes ge- 
tragen, sondern in sehr komplizierter Art in sich selbst zuriickgestiilpt. 
Die funktionsanatomische Analyse des Saugriissels soll im Zusammen- 
hang mit der Kopfanatomie in einem 2. Teil gesondert behandelt werden. 
Zunachst beschaftigen wir uns mit dem Pollensammelapparat. 
Pollensammelapparate finden wir nur bei solchen blumenbesuchen- 
den Hymenopteren ausgebildet, die ihre Brut mit einem Gemisch von 
Pollen und Nektar versorgen oder laufend fiittern. Diese Blumen- 
insekten besuchen die Bliiten daher viel haufiger als z. B. Schmetter- 
linge, Kafer oder Fliegen, die nur ihren individuellen Hunger zu stillen 
brauchen. Einrichtungen zum Pollensammeln finden wir bei der Mehr- 
zahl der solitaren und bei allen sozialen Apiden. Nur bei den noch sehr 
grabwespenadhnlichen Urbienen, die in phylogenetischer Hinsicht als 
urspriingliche Formen angesehen werden, den Maskenbienen (Gattung 
Prosopis) und bei Ceratina und Sphecodes gibt es noch keine spezifischen 
Pollensammeleinrichtungen. Diese Bienen nehmen den Pollen gleich mit 
den Mundteilen auf und verschlucken ihn. Im Nest angekommen, er- 


brechen sie ihn, wahrscheinlich gleich gemischt mit Honig, in die vor- 
bereiteten Larvenzellen. 
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Abb. 1 Abb. 2 


Abb. 3 Abb. 4 
Abb. 1. Celonites abbreviatus beim Pollensammeln in einer Bliite von Salvia officinalis. 
Die Wespe reibt unter nickenden Kopfbewegungen ihre Stirn an den aus der Oberlippe her- 
ausragenden Antheren 


Abb. 2. C.abbreviatus beim Pollensammeln. Die Tarsen der Vorderbeine kaimmen den 
Pollen aus der Kopfbtirste und schieben ihn gegen die Mundteile 


Abb. 3. C. abbreviatus beim Pollensammeln. Die Stirnbiirste ist in der oberen, scheitel- 
nahen Region bereits frei von Pollen. Die Tarsen der Vorderbeine stehen in engem Kontakt 
mit den Mundteilen und tibergeben den Pollen an diese 


Abb. 4. C. abbreviatus beim Pollensammeln. Die Stirn wurde gerade an den unteren, als 
Sperrklappen dienenden Antheren gerieben und ist wieder mit Pollen beladen 
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Bei den ,,héheren“’ Bienen kann man 2 Entwicklungsrichtungen re- 
konstruieren. Erstens die Ausbildung von Pollensammeleinrichtungen 
an den Beinen (Podilegidae), zweitens die Spezialisierung der Bauch- 
behaarung als Pollensammel- und Pollentransporteinrichtung (Gastri- 
legidae). Bei den Beinsammlern erreichen die sog. Schienensammler in- 
sofern die héchste Stufe, weil bei diesen der Sammelapparat, d.h. die 
Biirsten und Kaémme, 
von dem Pollentrans- 
portapparat (Kérbchen) 
raumlich getrennt ist. 

Der Pollensammel- 
apparat von Celonites 
abbreviatus war bisher 
unbekannt. Er wurde 
offenbar tibersehen, weil 
man die Tiere beim Blii- 
ten besuch viel zu wenig 
oder zu oberflachlich be- 
obachtete. Eine Durch- 
sicht der Masariden- 
sammlung des Wiener 
Naturhistorischen Mu- 
seums, die 8 Gattungen 
mit 36 Arten umfaBt, 
ergab, daB zwar alle Ar- 


Abb. 5. C. abbreviatus, Minnchen beim Nektarsaugen an ten stark behaarte oder 
einer Bliite von Salvia officinalis. Der Schlagbaum- A 
mechanismus wird nicht betéatigt! Beachte die Haltung beborstete Vordertarsen 


der lingsgefalteten Fligel besitzen, aber keine 
zweite Art eine derar- 
tige Kopfbeborstung aufweist wie die Art abbreviatus. Wahrschein- 
lich sammeln auch alle anderen Arten Pollen unter Zuhilfenahme 
der Beine und Mundteile und verschlucken ihn. Wie schon Grraup 
(1871) an Ceramius lusitanicus und Brauns (1910, 1911) an siidafrikani- 
schen Ceramius-Arten feststellten, betreiben die Masariden z. T. Brut- 
pflege, d.h. sie fiittern ihre Larven laufend, bis diese erwachsen sind, 
und versorgen ihre Zellen nicht ein fiir allemal mit einem Futterballen. 
Man kann annehmen, da’ zumindest die alteren Larven mit erbrochenem 
Kropfinhalt gefiittert werden, also mit einem Gemisch aus Pollen und 
Honig. Bei Celonites wird nach Angaben von Grraup (1871) und Frr- 
TON (1901, 1910) nach erfolgter Hiablage die gesamte Futtermenge fiir 
die Larve eingetragen. 
Der Pollensammelapparat von Celonites abbreviatus besteht aus einer 
Kopfbiirste und Pollenkéimmen an den Tarsen der Vorderbeine. Zum 


ee 
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Pollentransport wird der geraumige Kropf verwendet. Man kann also 
Pollensammel- und Pollentransporteinrichtung auseinanderhalten. Eine 
solche Unterscheidung war bisher nur bei den Schienensammlern an- 
gezeigt, weil bei allen anderen Apiden der Pollen gleich mit Hilfe der 
Sammeleinrichtungen transportiert wird. 


Die Pollenbiirste am Kopf von Celonites abbreviatus 


Man k6nnte zunachst der Ansicht sein, da8 das Einsammeln von 
Pollen mit Hilfe der Kopfbeharung noch gar keine Spezialisation dar- 
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Abb. 6. C. abbreviatus, Weibchen, Kopfin Frontalansicht mit der Verteilung der geknépften 
Sammelborsten (groBe Punkte) auf der Stirn- und Clypealregion 


stellt, sieht man doch nicht selten Hummeln oder Bienen, die sich z. B. 
beim Besuch von Lippenbliiten die Stirn mit Pollen beschmieren, dab 
sie entweder nach jedem Bliitenbesuch oder von Zeit zu Zeit diesen mit 
den Vordertarsen aus dem Haarkleid der Brust und des Kopfes heraus- 
biirsten und im Weiterfliegen héseln. Die Kopfbehaarung von Celonites 
abbreviatus erweist sich insofern als spezialisiert, als sie aus relativ kraf- 
tigen, fest eingepflanzten kurzen Borsten besteht, die nicht mit einer 
Spitze, sondern mit einer kugeligen bis keuligen Anschwellung enden 
(Abb. 8). Es sind zweifellos Sammelborsten eigener Bauart, wie sie am 
iibrigen Kérper dieser Tiere nirgends auftreten. Diese Sammelborsten 
Z. Morph, Okol. Tiere, Bd. 48 28 
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beschranken sich auBerdem auf die erhabenen Regionen der vorderen 
Kopffliche, die beim Pollensammeln auch tatsaichlich in Aktion tritt. 

Wo die vordere Kopffliche in den Scheitel iibergeht, also durch 
Wélbung zuriicktritt oder wo sie vertieft erscheint, wie in der Aus- 


Abb. 7. C. abbreviatus, Weib- 
chen, Kopf in Lateralansicht 
mit der Orientierung der 
Sammelborsten 


Abb. 8. Hinzelne Sammelbor- 
sten aus der Kopfbiirste von 
Celonites abbreviatus 


buchtung des inneren Augenrandes, dort 
fehlen die Sammelborsten. Auch dem Lab- 
rum, das zwar in der Fortsetzung des Clypeus 
liegt, aber stark zuriicktritt, fehlen die eigen- 
artig geknépften Borsten, es tragt aber kraf- 
tige, spitz auslaufende und gegen seinen 
distalen Rand gerichtete Borsten. Die Sam- 
melborsten stehen also auf einer Flache, die 
sich von der Scheitelregion tiber die Stirn 
zwischen den Augen, dann zwischen den 
Fihlerbasen tiber den Clypeus bis zu dessen 
Unterrand erstreckt (Abb. 6). Die Flache ist 
nicht plan, sondern nach vorne schwach kon- 
vex und durch die eingesenkte, querverlau- 
fende Epistomalnaht in eine obere frontale 
und eine untere clypeale Partie geteilt. Die 
Borsten stehen untereinander parallel, im 
frontalen Bereich stehen sie senkrecht von 
der Stirn ab, in der scheitelnahen Region 
sind einige Borsten in ihrem distalen Ab- 
schnitt nach unten gebogen, sonst gerade. 
In der Clypealregion sind die Sammelbor- 
sten schwach schraég nach unten gegen das 
Labrum zu geneigt. Die meisten Borsten 
sind von gleicher Linge, zwischen ihnen 
kommen in unregelmaBiger Anordnung etwas 
kiirzere, aber ebenfalls geknépfte Borsten vor. 
Gegen den Scheitel und die seitlichen Rand- 
partien von Stirn und Clypeus héren die ge- 
knépften Borsten auf, ihnen zunachst stehen 
einige feinere spitze Borsten, die nach auBen 
zu rasch in die allgemeine kurze und feine 
Behaarung iibergehen (Abb. 7). Auch zwi- 
schen den geknépften Sammelborsten stehen 


unregelmafig verteilt noch feine kurze Haare. Die Sammelborsten 
(Abb. 8) sind in die Wand der Kopfkapsel nicht starr, aber fest einge- 
pflanzt, ihr etwas verengter basaler Stiel paBt streng in den von einem 
feinen Ringwulst umgebenen Haarkanal der Kopfkapselwand. Im basalen 
Abschnitt sind die Borsten dickwandig, gegen das kugelig anschwellende 
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Ende wird die Wand allmahlich dinner und die Borste biegsamer. Beides, 
sowohl die feste, jedoch elastische Einpflanzung der Borsten wie ihr 
biegsamer dinner Endabschnitt macht sie augenscheinlich sehr geeignet 
fir das Herausbirsten von Pollen aus den Antheren der Blumen. Die 
Endverdickung der Borsten hat vermutlich den Vorteil, daB der zwischen 
sie geratene Pollen besser festgehalten wird; er soll nicht herausfallen, 
bevor noch die tarsalen Pollenkémme in Aktion getreten sind. Ein 
anderer Deutungsversuch ist es, wenn man annimmt, da8 durch steife 
aber spitze Borsten beim Pollenbirsten jedesmal ein Teil der Pollen- 
kérner angestochen wiirde, was eben durch die Endverdickung ver- 
hindert werden soll, damit nicht durch austretenden Pollenkorninhalt 
die Sammelbiirste verklebt und unbrauchbar wird. Unabhangig davon, 
ob uns eine zutreffende Erklaérung fiir die spezifische Form der Sammel- 
borsten gelingt oder nicht, bleibt die Tatsache bestehen, daB mit Hilfe 
dieser Kopfbiirste Pollen aus den Staubbeuteln von Bliiten heraus- 
gebiirstet wird und zwar nicht zufallig, sondern mit gezielten Bewegungen 
des Kopfes. 

Die Kopfbiirste ist nur ein Teil des Pollensammelapparates, der erst 
im Zusammenwirken mit den tarsalen Pollenkimmen, den Mandibeln, 
dem Cibarium und dem Vorderarm zu einer funktionellen Einheit wird. 


Der tarsale Pollenkamm 

Wahrend die Kopfbiirste meines Wissens bisher nicht beschrieben 
wurde, ist es schon SaussurRE (1854), der eine ausgezeichnete verglei- 
chende Untersuchung der Morphologie der Masariden durchfiihrte, auf- 
gefallen, daB an den Vorderbeinen fast aller Masariden besondere Biirsten 
ausgebildet sind, die an Mittel- und Hinterbeinen fehlen. Er deutete sie 
als Hilfseinrichtungen fiir die Grabtatigkeit. Wo6rtlich heiBt es (I. c. 
S. 17): «Un autre fait plus important parcequ‘il est en relation direct 
avec les mceurs des insectes, c’est la presence des poils roides qui herissent 
les pattes antérieures de presque tous les Masariens: ils sont souvent 
assez developpés pour former des brosses analogues a celles des fouisseurs, 
mais les pattes médiaires et postérieures ne sont presque enti¢rement 
dépourvues». 

DaB die Vorderbeine zum Auskéimmen von Pollen aus der Stirn- 
-biirste verwendet werden, zeigte schon die Freilandbeobachtung. Die 
binoculare und mikroskopische Untersuchung der Vorderbeine lie eine 
Ausriistung der Tarsen mit besonderen Borstenkémmen erkennen. Die 
Vorderbeine sind ja bei den meisten Insekten ganz allgemein auch Reini- 
gungsinstrumente fiir den Kopf und in vielen Fallen sogar mit einem 
tibiotarsalen Putzapparat fiir die Fiihler ausgestattet. Die Pollenkimme 
an den Tarsen von Celonites stellen nichts anderes dar als eine Reihe 
starker entwickelter und etwas steiler aufgerichteter Borsten des 
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urspriinglich der Reinigung dienenden tarsalen Haarkleides. Die Borsten- 
kamme sind in Korrelation mit der Entwicklung einer Kopfburste ent- 
standen. SchlieBlich bedeutet es keinen groBen Unterschied, ob Schmutz 
oder Bliitenstaub vom Kopf abgekehrt werden soll. Die Wandlung liegt 
nur darin, da8 nicht nur eine gelegentliche oder zufallige Verschmutzung 
beseitigt werden soll, sondern eine gewissermaBen absichtliche Auf- 
ladung von Fremdkérpern (Pollen) gegen die Mundteile geschoben 
werden soll. Die Reinigungsfunktion blieb bestehen. Celonites besitzt 


Abb. 9. C. abbreviatus. a Rechtes Vorderbein, AuBenansicht; b rechtes Vorderbein, 
Innenansicht 


einen tibiotarsalen Putzapparat, jedoch ohne die bei vielen Hymeno- 
pteren ausgebildete tarsale Putzscharte. Eine solche wire aus rein 
mechanischen Griinden wegen der starken keulenformigen Verdickung 
der Fiihler nicht gut brauchbar. Zur Reinigung werden die Fiihler durch 
das Kniegelenk gezogen, wobei sie vom tibialen Putzsporn tiberdacht 
werden. Der Putzsporn ist an seiner der Kniekehle zugekehrten kon- 
kaven Seite mit einer feingesigten diinnen Lamelle versehen. 

Das verlingerte erste und auch das normallange zweite Tarsusglied 
ist an seiner Unterseite flacher bis schwach konkav, so daB zwei aller- 
dings wenig scharfe Randkanten entstehen. Denkt man sich das Bein 
zur Seite gestreckt, so tragt die Vorderkante dieser Glieder eine Reihe 
parallel orientierter und nach unten abstehender Borsten; dicht dahinter 
steht eine zweite Reihe solcher Borsten. Sie bilden den Pollenkamm 
(Abb. 9a und b). Es handelt sich nur um die etwas stirkeren Rand- 
borstenreihen des auch auf der gewodlbten Riickenseite ausgebildeten 
Borstenabsatzes. An der Hinterkante stehen einige nicht so dicht und 


Re 
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regelmaBig geordnete Borsten. Denkt man sich das ganze Bein nun nach 
vorne gedreht und dann so abgewinkelt und angehoben, daB die Tarsen 
uber die Stirnflache des Kopfes zu liegen kommen, so ragen jetzt die 
Kammborsten der Stirn entgegen. Da bei dieser Beinhaltung die kamm- 
tragende Kante oben, also dem Scheitel naher liegt als die Hinterkante, 
wird beim Auskaémmen der Kopfbiirste der Pollen zwischen dem Kamm 
und der Unterseite der Tarsalglieder angesammelt und nach unten iiber 
das Labrum bis zwischen die Mandibeln beférdert (Abb. 10). 

Wahrend die bisher geschilderten Vorgange 
des Pollensammelns der direkten Beobachtung 
zuganglich sind, kann das Mitwirken der Mandi- 
beln, des Epi- und Hypopharynx beim Ab- 
schlucken des Pollens nur aus der funktions- 
anatomischen Analyse dieser Organteile erschlos- 
sen werden. Die Mandibeln sind auch bei Celo- 
nites wie bei allen Masariden kraftige BeiBman- 
dibeln, die allerdings nur eine Greiffunktion 
und keine Mahltatigkeit ausiiben kénnen. Sie 
werden bei den Masariden als Grab- oder Bau- 

- werkzeuge beniitzt. Ihre Innenflache ist bei Ce- 
lonites schwach konkav, die AuBenseite ist etwas 


- Abb. 10. C. abbreviatus. 


starker konvex. Der distale, freie ,,BeiBrand“ 
der Mandibel tragt drei nicht sehr scharf abge- 
setzte Zahne. Die MandibelauBenseite ist mit 
spitzenwarts gerichteten Borsten besetzt. Sie 
stehen am Distalrand etwas dichter, sind dort 
auch laénger und greifen tiber den Mandibel- 


Die Wirkungsweise eines 
tarsalen Pollenkammes, 
schematisch  dargestellt. 
Kopfkapselwand im Sagit- 
talschnitt, erstes Tarsus- 
glied im Querschnitt. Der 
Pfeil zeigt die Bewegungs- 
richtung des Tarsus an 


vorderrand hinaus. Sie scheinen beim Hinein- 
driicken des Pollens in den Praoralraum insofern mitzuwirken, als sie 
ein Uberquellen der zusammengeschobenen Pollenmasse tiber den Man- 
dibelrand verhindern. Wahrscheinlich wirken auch die an der konkaven 
Innenflaiche der Mandibel stehenden Borstenreihen als eine Art Kehr- 
besen. Der von der Stirn abgestreifte Pollen kommt bei gedffneten 
Mandibeln zunachst auf die Vorderflache der median sich eng aneinander- 
legenden Innenladen der Maxillen zu liegen. Die Lacinien der Maxillen 
stellen sehr diinnhdutige Lamellen dar, welche die Wurzel des Labiums 
abdecken. An der Weiterbeférderung des Pollens scheinen sie wenig 
oder gar nicht beteiligt zu sein. Aus dem bei gedffneten Mandibeln von 
diesen seitlich umgrenzten Raum wird der Pollen durch MandibelschluB 
unter das Labrum, bzw. auf den Hypopharynx geschoben. Durch Kon- 
traktion der Cibarialmuskel und des Hypopharynxretraktors wird der 
_ Eingang zum Cibarium erweitert, wobei auf die dicht gepackte Pollen- 
_ masse wahrscheinlich auch ein gewisser Sog ausgetibt wird. Die Pollen- 
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masse gleitet nun tiber die spiegelglatte Oberfliche des Hypopharynx 
an den Ausmiindungen der Hypopharynxdriisen vorbei nach innen und 
wird durch die Tatigkeit der Pharynxmuskeln weiter in den Pharynx 
und schlieBlich durch den Oesophagus in den Kropf beférdert. 


. Der Darmkanal 

Wahrend die genaue Darstellung und funktionelle Analyse aller 
Mundteile, insbesondere des Saugriissels, im Zusammenhang erst im 
2. Teil der Arbeit gebracht wird, soll hier schon die Beschreibung des 
Darmkanals angeschlossen werden. Da ich histologische Untersuchungen 
bisher nicht gemacht habe, beschranke ich mich auf die Sektionsbefunde. 
Der von den Hypopharynxarmen seitlich eingefaBte Pharynx ist zu- 
nachst trichterartig weitlumig, verengt sich aber noch vor dem Austritt 
aus der Kopfkapsel zum diinnen Oesophagusrohr. Der Oesophagus 
durchzieht den ganzen Thoraxabschnitt als gleichbleibend enges Rohr, 
sobald er jedoch den Abdominalraum erreicht, erweitert er sich zu einem 
sehr geréumigen Kropf (Ingluvies) (Abb. 11), der im leeren Zustand wie 
ein faltiger Sack lappenartige Ausbuchtungen zeigt. Bei Tieren, die 
nach dem Pollensammeln abgefangen und seziert wurden, ist er mehr oder 
weniger prall gefiillt mit einem Gemisch aus Pollen und Nektar. Der 
auf den Kropf folgende Proventriculus ragt zapfenartig von hinten her 
in das Lumen des Kropfes hinein, wobei die Hinterwand desselben ein- 
gebuchtet wird. Der Proventriculus zeigt eine weitgehende Ahnlichkeit 
mit dem der sozialen Apiden, wo er als Magenmund oder Ventilkopf 
bezeichnet wird. An dem freien, kraniad gerichteten Ende des zapfen- 
artigen Vorsprungs sind 4 Lippen ausgebildet, die sich wie die Seiten- 
flachen einer flachen quadratischen Pyramide zusammenneigen. An 
den Kanten der gedachten Pyramide bleiben Spalten offen, so daB im 
ganzen eine x-formige Offnung entsteht. Auf Grund der sehr weit- 
gehenden gestaltlichen Ahnlichkeit des ganzen Organkomplexes mit dem 
der Apiden darf angenommen werden, da der Magenmund auch funk- 
tionell eine ahnliche Rolle spielt wie bei diesen. Er diirfte also die fir 
den individuellen Bedarf notwendige Nahrungsmenge aus dem Kropf 
herausgreifen und an den verdauenden Mitteldarm weitergeben. Seine 
besondere Aufgabe liegt vielleicht darin, das Mengenverhaltnis von 
Nektar und Pollen, das geschluckt werden soll, zu regulieren. Von 
Lebendbeobachtungen, die an Honigbienen angestellt wurden, weiS man 
namlich, daB die Lippen des Magenmundes aus dem Kropf (sozialer 
Magen oder Honigmagen) den im Honig schwimmenden Pollen aktiv 
herausfischen. Da der Mitteldarm bedeutend dicker ist als der Proventri- 
kel, ist die Einmiindung des Proventrikels in ihn aéuBerlich durch eine 
Stufe markiert. Der Mitteldarm zeigt zahlreiche zirkulare Falten und 
erinnert dadurch ebenfalls an die Verhdltnisse bei Apiden. Er verlauft 
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nicht gerade, sondern beschreibt die Form eines liegenden 8. Unmittel- 
bar nach der Einengung des Mitteldarmes zum vorderen Abschnitt des 
Hinterdarmes miinden zahlreiche Malpighische Schlauche in diesen. Der 
_ vordere Hinterdarmabschnitt ist relativ kurz und miindet in das zu 
einer machtigen Blase anschwellende Rectum. An der Rectalblase (Kot- 
blase) erkennt man sowohl am 
lebensfrischen wie am fixierten 
Praparat sechs scharf abgegrenzte 
ovale Felder, die sog. Rectalpa- 
pillen. Sie gelten als Organe zur 
Riickresorption von Wasser aus 
dem Kot. Snop@rass (1956) je- 
doch halt die Frage nach der 
Funktion dieser Organe noch 
nicht fir eindeutig entschieden. 
Bei der Honigbiene, den 
Hummeln und den stachellosen 
Bienen werden Pollen und Honig 
in getrennten Zellen als Nah- 
rungsvorrat fiir Schlechtwetter- 
perioden oder fir die Uberwin- 
terung gespeichert und entspre- 
chend der gesonderten Aufbe- 
wahrung dieser Nahrungsmittel 
erfolgt auch getrenntes Sammeln 
und KHintragen. Die  solitaren 
Apiden vermischen die oft gleich- 
zeitig, aber getrennt eingesam- | 
melten Nahrungsmittel nachdem — apyp. 11. ©. abdreviatus, Darmkanal, etwas 
Eintragen zu dem sog. Bienen- schematisiert. Die Wand des Kropfes wurde 
: gedffnet um den Magenmund (Ventilkopf) 
brot, das als Larvenfutter dient. _ des Proventriculus zu zeigen. Die Anzahl der 
Bei Celonites und wahrscheinlich Malpighi-GefiBe ist tatsichlich gréBer als 
hier dargestellt 

bei allen anderen Masariden 
werden Pollen und Honig schon vermischt im Kropf eingetragen und 
nach Regurgitation an die Larven verfiittert (Ceramius) oder in die Zellen 
eingefiillt (Celonites). Die Versorgung oder Fiitterung der Brut mit 
Bienenbrot hat sich so wie andere konvergente Merkmale bei Apiden 
und Masariden unabhangig voneinander entwickelt. Die Masaridae sind 
den Vespiden und unter diesen den Eumeniden, von welchen sie wahr- 
scheinlich frihzeitig abzweigten, am nachsten verwandt (RouBAuD 1916). 
Innerhalb der Masaridae (Honigwespen) laBt sich beztiglich der Aus- 
_pbildung der Mundteile eine morphologische Reihe aufstellen von Arten 
mit kurzen, vespa-aihnlichen Mundteilen mit nicht retractilem Labium 
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(australische Genera Paragia und Metaparagia) bis zu den Gattungen 
Masaris und Celonites mit hochspezialisiertem, langen und einziehbarem 
Saugriissel. Darauf hat schon SaussuRE (1854) und neuerdings wieder 
GRANDI (1952) hingewiesen. 

Eine der fortschreitenden Spezialisierung der Mundteile fiir die Ge- 
winnung von Bliitennektar parallel laufende Entwicklung eines Pollen- 
sammelapparates konnte ich bisher an Hand toten Sammlungsmaterials 
nicht feststellen. Eine bei den verschiedenen Gattungen und Arten dif- 
ferente Ausbildung von Gestalt und Beborstung der Vordertarsen laBt 
jedoch vermuten, da diese mit der Art des Pollensammelns in Zusam- 
menhang steht. Ebenso scheinen manche Ausformungen der Kopf- 
vorderflaiche und der Maxillen mit der Art des Pollensammelns zusam- 
menzuhangen. Sehr bemerkenswert bleibt die Tatsache, daB der Pollen- 
sammelapparat nicht einmal innerhalb der Gattung Celonites gleichartig 
ausgebildet ist. So zeigt die nordafrikanische Art Celonites fischeri SPIN. 
zwar eine Kopfbeborstung wie abbreviatus, aber die Borsten besitzen 
nicht die charakteristische Endverdickung wie bei dieser. Die tarsalen 
Pollenkimme sind bei beiden in gleicher Weise ausgebildet. Bei der 
siidafrikanischen Art Celonites andrei Brauns ist die Stirn sehr schitter 
und niederliegend beborstet, aber die Epistomalnaht ist auffallig stark 
hohlkehlenartig vertieft, wobei deren oberer und unterer Rand mehr 
oder weniger scharfkantig ist. Eine wieder andere Beborstung und anders- 
artig vertiefte Epistomalnaht zeigt die ebenfalls stidafrikanische Art 
Celonites wheeleri Brauns. Ob diese Ausformungen der Kopfvorder- 
flache funktionelle Bedeutung haben und etwa mit dem Pollensammeln 
im Zusammenhang stehen, kénnten nur Freilandbeobachtungen tiber 
das Pollensammeln dieser Arten zeigen. 


Weitere Beobachtungen iiber den Bliitenbesuch 

Neben dem Besuch der Bliiten von Salvia officinalis beobachtete ich 
Celonites abbreviatus als Besucher an Stachys italica und Marrubiwm 
candidissimum. In den Stachys-Bliiten wird in ganz ahnlicher Weise 
Pollen mit der Stirn aus den Staubbeuteln herausgebiirstet wie bei 
Salvia-Bliitten. Auch der Nektar dieser Bliiten wird gesammelt. An den 
Marrubium-Bliten konnte ich Celonites nur beim Nektarsaugen  be- 
obachten. Die Wespe schiebt so wie alle anderen Hymenopteren, welche 
ich an den Bliiten als Besucher feststellte (Anthidiwm, Osmia, Megahcile, 
Chalicodoma) nur den Russel bis zum nektarbergenden Bliitengrund vor. 
Der Kronréhreneingang dieser Lippenbliiten ist an sich schon eng, wird 
aber durch die Staubblatter noch weiter eingeengt, so daB ein Bienen- 
kopf nicht eindringen kann und die Pollenaufladung daher nicht wie 
bei der Mehrzahl der Lippenbliitler nototrib auf die Scheitelregion des 
Kopfes oder den Thorax- oder Abdomenriicken erfolgt, sondern an die 
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Kopfvorderflaiche (Clypeal- und Labralregion). Ein Abbiirsten der Stirn 
habe ich bei Celonites nach dem Besuch der Marrubium-Bliiten nicht 
beobachten kénnen. 

Aus der bliitenbiologischen Literatur sind mir nur 2 Angaben iiber 
den Bliitenbesuch von Celonites abbreviatus bekannt geworden (KNUTH 
1899). Lozw beobachtete in Pontresina die Art an Calamintha alpina 
beim Nektarsaugen und Friese und ScHMIEDEKNECHT in Thiiringen 
an Teucrium montanum. SCHMIEDEKNECHT (1930) fiihrt auBerdem den 
Besuch von Sedum an. Es diirfte kein Zweifel sein, daB Celonites, wie 
aus den bisherigen Beobachtungen hervorzugehen scheint, mit Vorliebe 
Labiaten besucht. Celonites abbreviatus scheint zumindest fiir das Pollen- 
sammeln auf Bliten mit bestimmter Staubblattanordnung und -stellung 
angewiesen zu sein. Man kann sich gut vorstellen, daB weit aus einer 
Bliite herausragende oder an diinnen Filamenten pendelnd bewegliche 
Antheren fiir die kleine Honigwespe entweder nicht gut erreichbar sind 
oder daB die Staubbeutel beim Andriicken der Kopfbiirste zuriick- 
weichen. Bei den Labiaten bleiben die Antheren meist in der Bliitenhiille 
geborgen, sind fiir Celonites also erreichbar und auch gut ausbeutbar, 
weil sie an kraftigen Filamenten sitzen oder der Bliitenhiille anliegen 
und nicht weit zuriickweichen kénnen. Daf neben den Labiaten auch 
andere Bliiten, und zwar als Nektarspender besucht werden, belegt die 
Beobachtung des Besuches der Bliiten von Echiuwm vulgare und von 
Sedum. 

Zusammenfassung 

Celonites abbreviatus, eine den Vespidae nahestehende Honigwespen- 
art (Masaridae), wurde beim Pollensammeln beobachtet und damit der 
Pollensammelapparat aufgefunden. Er besteht aus einer an der Kopf- 
vorderfliche ausgebildeten Biirste aus steifen geknépften Borsten und 
den Pollenkimmen an den Tarsen der Vorderbeine. 

Der in der Kopfbiirste haftende Pollen wird mit den tarsalen Pollen- 
kammen bis zur Mundéffnung geschoben und dann abgeschluckt. Er 
wird zusammen mit dem aufgesaugten Bliitennektar im Kropf gespei- 
chert heimgetragen. Das Gemisch aus Pollen und Honig wird wieder 
ausgewiirgt und in den vorbereiteten Erdzellen deponiert. 

Die Ausbildung und Gliederung des Darmkanals wird kurz beschrie- 
ben. AbschlieBend wird der Bliitenbesuch behandelt. 
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UBER DIE UMBILDUNG EINER ,,MEDUSE« 
VON CRASPEDACUSTA SOWERBII LANK. IN EINE FRUSTEL 


Von 
GERTRUD KUHL 
Mit 6 Textabbildungen 
(Hingegangen am 8. Februar 1959) 


Anfang Dezember 1957 wurden einige Bewuchsproben der Kai- 
mauern des Maines in ein Aquarium (30 x 25 x 21 cm) eingebracht, das 
sich in gutem Gleichgewichtszustande befand. Etwa 8 Wochen spater 
(in den ersten Februartagen 1958) wurde ein héchstwahrscheinlich aus 
diesem Material hervorgegangenes starkes Polypenvorkommen von 
Craspedacusta sowerbit beobachtet. Zahlreiches Auftreten von Frusteln, 
besonders von lateral gebildeten, bewies, daB das Aquarium ausgezeich- 
nete Lebensbedingungen bot. Durch das Uberfithren des Materiales aus 
dem nahe dem Nullpunkt befindlichen Mainwasser in Zimmertemperatur 
(20—22°) wurde eine gute Entwicklung der Kleinlebewelt und damit 
gute Ernahrungsbedingungen hervorgerufen. REISINGER (1957) gibt an, 
daB bei der ,,kiinstlichen‘‘ Medusenknospung im Aquarium ein vorheriges 
langeres Halten bei niedriger Temperatur vor der Temperaturerhohung 
auf 25—27° notig ist. 

Leider konnte in dem Aquarium eine Medusenknospung trotz eifriger 
Beobachtung nicht festgestellt werden. Dagegen zeigte sich Anfang 
Marz nahe einer Doppelkolonie, aber ohne mit ihr noch in Verbindung 
zu stehen, ein in Aufsicht rundes Gebilde mit etwa 14—16 Tentakeln 
(Abb. 1). Das von Algen und Detritus umgebene Objekt wies keinerlei 
subjektiv sichtbare Bewegung auf, so daB zunachst eine auf dem ,,Ger- 
manica‘‘-Stadium abgestorbene Meduse vorzuliegen schien. Bei naéherem 
Zusehen freilich war festzustellen, daB auBer den Tentakeln die fiir eine 
Meduse charakteristischen Merkmale wie Schirm, Manubrium, Ring- 
kanal usw. fehlten. In Seitenansicht (Abb. 2) war auBer den Tentakeln 
nichts als ein ovaler Kérper mit hellem Ektoderm und dunklem Ento- 
derm zu erkennen. Die Tentakel waren verschieden lang (z. B. Abb. 1, 
links, ein sehr kleiner) und saBen an dem abgestumpften Ende (Abb. 2, 
oben), wahrend das andere Ende frei von Tentakeln und ein wenig 
langlich war. Es lag der Verdacht nahe, daB es sich um ein Ritckbil- 
dungsstadium handelte. Das Tier wurde in einem kleinen Aquarium 
(8 x 8 x 2 cm) isoliert. 
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Nach 24 Std war aus der ,,Meduse“ das in Abb. 3 dargestellte Ge- 
bilde geworden, das sich einwandfrei als eine in Ausbildung befindliche 
Frustel erwies. Der anatomische Aufbau — helles Ektoderm, dunkles — 


Abb. 1. Riickgebildete ,,Meduse‘‘ von Craspedacusta sowerbii LANK. Aufsicht. 
Von Detritus befreit, etwa 14—16 Tentakel 


kompaktes Entoderm, erhéhtes Ektoderm des physiologischen Vorder- 
endes — sowie die Fortbewegung, die im Zeitrafferlaufbild zu erkennen 
war, zeigten saémtliche Charakteristika der Frustel. Die Anzahl der 
Tentakel war auf etwa 8—12 reduziert und ihre Lange stark verkiirzt. 


Kin groBer Teil des Tentakelmaterials war bereits in die Frustel ein- 
geschmolzen. 
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Der hinter den Tentakeln liegende Teil war abgerundet und erschien 
im Gegensatz zu dem dunklen, kompakten Entoderm des Vorderendes 
sehr hell, so daB man ihn als Hohlraum deuten kénnte. 


Abb. 2. Seitenansicht des in Abb. 1 abgebildeten Stadiums. Dariiber die vermutliche 
Mutterkolonie. Natiirliche Lage 


Abb. 4 stellt die ,,Medusen‘‘-Frustel 5 Std spater dar. Sie hat sich 
aktiv vom Detritus befreit, das heiBt, sie ist vom Detritus weggekrochen, 
was man im Zeitrafferlaufbild einwandfrei erkennen kann. Die Ten- 
takel sind noch kiirzer geworden, und an ihren Enden finden sich An- 
haufungen von Nesselzellen. Die Frustel hat sich stark in die Linge ge- 
streckt und wandert — im Zeitrafferlaufbild! — zigig voran. Ihre 
Lange betragt ungeféhr 0,5 mm, was der einer normalen Frustel ent- 
spricht. In dem hinter den Tentakeln gelegenen Teil kann man einen 
langlichen, hellen Raum erkennen, der wahrscheinlich dem rundlichen 


in Abb. 3 entspricht. 
29* 
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In Abb. 5 ist das Hinterende der Frustel in einer anderen Kontrak- 
tionsphase dargestellt. Dabei ist die kleine Zone hinter den Tentakeln 
verkiirzt und abgerundet, und auch der in Abb. 3 langsgestreckte helle 
Raum ist verkleinert und erscheint teilweise dunkel. 

Der Bewegungsvorgang der ,,Medusen“-Frustel gleicht im Prinzip 
dem der ,,normalen“ Frustel (G. Kunui 1947, 1958), weist aber kleine 
Abanderungen auf, die zum Teil wohl rein mechanisch durch das Vor- 
handensein der Tentakel 
bedingt sind. 

Vor Einsetzen der 
eigentlichen Wanderbe- 
wegung weist die ,,Me- 
dusen‘‘-Frustel (Abb. 3) 
eine hin- und hergehende 
Verlagerung des physio- 
logischen Vorderendes 
auf. Dabei kann im 
Laufbild (Zeitraffung auf 
1/240) bei ausgepragter 
Richtungsanderung des 
Vorderendes das Ten- 
takelende eine kompen- 
satorische Bewegung in 


die entgegengesetzte 


Abb. 3. ,,Medusen‘“’-Frustel, aus dem in Abb. 1 und 2 Richtung (Vorderende 
dargestellten Stadium entstanden. 24 Std nach Abb. 1 


und 2. Anzahl und GréBe der Tentakel reduziert nach links — Hinterende 
nach rechts) ausfiihren, 
was beweist, da das Hinterende — im Gegensatz zur ,,normalen‘ 


Frustel! — nicht an der Unterlage haftet und daher dem Bewegungs- 
impuls des Vorderendes nachgeben kann. Erst allmahlich, im Laufe 
von Stunden, geht die unausgeglichene in die gradlinige Bewegung der 
Frustel tiber. Die Frustel wird dabei in ihre endgiiltige Lange ausgezo- 
gen (Abb. 4, 5 Std nach Abb. 3). Dieser Vorgang des Uberganges einer 
ungerichteten in eine gerichtete Bewegung und der Umformung aus 
einem rundlichen bis ovalen tiber ein wurstférmiges Stadium in ein lang- 
ausgezogenes hat seine Parallele bei der ,,normalen‘‘ Frustelbildung 
(G. Kuni 1947, 1958). Die reduzierten Tentakel tiben eine hemmende 
Wirkung aus, so daf ein Charakteristikum der Wanderbewegung, ném- 
lich das Zuriicksetzen des gesamten Entoderms, hervorgerufen durch das 
Dilatieren des Vorderendes (G. Kuni 1947), nicht so deutlich zum Aus- 
druck kommt. Das Ektoderm des Tentakelendes ist deutlich verdickt 
und 148+ keine Anhaéufung von Nesselzellen erkennen. Die Tentakel 
sind in 2 Reihen hintereinander angeordnet, von denen die hintere sicher 
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nicht mehr als 4 Tentakel aufweist, wah- 
rend es bei der vorderen Reihe nicht ein- 
wandfrei zu erkennen ist, ob es sich um 
4, 6 oder sogar 8 Tentakel handelt. Das 
kleine, hinter den Tentakeln liegende 
Stiick hat noch die Fahigkeit, sich zu kon- 
trahieren, im Gegensatz zu dem passiven 
Ende der ,,normalen“ Frustel. Diese 
Kontraktionen finden selten und unregel- 
maig statt und stehen in keinem Zu- 
sammenhang mit den die Wanderbewe- 
gung verursachenden rhythmischen, im 
Vorderende lokalisierten Zusammenzie- 
hungen und Dilatationen. Der kurze End- 
abschnitt zieht sich vielmehr konzentrisch 
auf den in Abb. 3, 4 und 5 in der Mitte 
des Hinterendes gelegenen Raum zusam- 
men. Man koénnte also annehmen, daB es 
sich bei dem Hohlraum um einen Rest 


Abb. 6 


Abb. 4. ,,Medusen‘‘-Frustel, vollausgebildet, 5 Std 
nach Abb. 3. Pfeil gibt Kriechrichtung an 

Abb. 5. Hinterende der ,,Medusen‘‘-Frustel, staérker 

vergroBert; andere Kontraktionsphase. Pfeil gibt 
Kriechrichtung an 

Abb. 6. ,,Medusen‘‘-Frustel in Umbildung zum Po- 

lypen, verkiirzt und verbreitert, wandert nicht mehr. 
Tentakel bis auf kleine Vorw6lbungen reduziert. 

10 Std nach Abb. 4 
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der Velarhéhle und bei dem Kontraktionsmodus dieser Region um 
einen Bewegungsvorgang handelt, der fiir die Meduse charakteristisch ist. 

Als weitere Abweichung von der Bewegung der ,,normalen“ Frustel 
ist eine im Zeitrafferlaufbild — also in Wirklichkeit sehr langsam ver- 
laufende! — geringfiigige Drehbewegung der ,,Medusen‘‘-Frustel fest- 
zustellen. Vermutlich kommt sie durch die Tentakel, die eine gewisse 
, Labilitét‘‘ des Hinterendes hervorrufen, in Verbindung mit einer lang- 
samen Richtungsinderung des Vorderendes zustande. Je mehr die 
Frustel ihre charakteristische Form bekommt, je kleiner die Tentakel 
werden und je ziigiger die Wanderbewegung wird, desto geringfigiger 
werden die Drehungen. 

Der Umbildungs- und Einschmelzungsvorgang ging weiter, so daB 
nach weiteren 10 Std an Stelle der Tentakel nur noch kleine, rundliche 
Vorwélbungen vorhanden waren, bei denen die Nesselzellen nicht mehr 
tiber die K6rperoberfliche hinausragten, sondern zusammengeballt im 
Innern lagen (Abb. 6). Fiinf Tentakelreste sind noch einwandfrei zu 
erkennen, vermutlich sind also noch 8 Stiimpfchen tibriggeblieben. Die 
Frustel wanderte nicht mehr, zeigte aber im Zeitrafferlaufbild noch ge- 
ringfiigige Kontraktionen. Sie wies die bei Aufhéren der Wander- 
bewegung typische Verkiirzung und Verbreiterung auf. Das hinter den 
Tentakeln gelegene Teilstiick ist auf dieser Phase ganzlich eimgeschmol- 
zen, so da die Frustel fast wie hinten abgeschnitten erscheint. Die in 
Abb. 6 sichtbare Unschiarfe des lokomotorischen Endes beweist, daB 
das Vorderende sich in einem anderen Scharfentiefenbereich befindet. 
Vermutlich ist es nicht so hoch wie das Tentakelende. 

Leider fand eine weitere Umwandlung, namlich die zum Polypen, 
nicht mehr statt. Ob es besonders ungiinstige Umstande (mehrere Film- 
aufnahmen und langerer Aufenthalt im Deckglaspraéparat!) waren oder 
ob eine vollstaéndige Umbildung grundsatzlich nicht méglich ist, konnte 
nicht festgestellt werden, da der Vorgang nicht wieder auftrat bezie- 
hungsweise nicht mehr beobachtet werden konnte. 

Die Polaritét entspricht der bei Cnidariern iiblichen: Der lokomo- 
torisch vordere Pol entspricht dem aboralen Teil sowohl der Meduse 
wie des Polypen, wahrend der lokomotorisch hintere Abschnitt dem 
oralen Ende gleichzusetzen ist, was aus dem Ansatzort der Tentakel 
einwandfrei hervorgeht. 

Wie nun die Entdifferenzierung aus der spezialisierten Meduse des 
,,Germanica‘‘-Stadiums zu dem in Abb. 1 und 2 dargestellten Gebilde 
vor sich geht, laBt sich nach dem bisher Vorliegenden nicht sagen. Fest 
steht nur, daB die T'entakel dabei die gréBien Schwierigkeiten bereiten und 
erst am SchluB zurtickgebildet werden. 

Der Vorgang der Entdifferenzierung ist bei Craspedacusta nicht un- 
bekannt, findet doch bei der terminalen Frustelbildung am Polypen regel- 
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maBig eine solche statt. Auch nach staérkeren Verletzungen tritt haufig 
eine Entdifferenzierung auf (G. Kuni 1947). Zunachst wird der Kopf 
mit dem Mundfeld und der Gastrovaskularraum riickgebildet, und erst 
dann beginnt sich die Frustel aktiv aus dem reduzierten Gebilde heraus- 
zuziehen. Die Parallele ist also durchaus vorhanden, nur erscheint bei 
der erheblich weitergehenden Differenziertheit der Meduse der Vorgang 
viel unwahrscheinlicher. 

Wie ist nun dieser Umbildungsvorgang zu deuten ? Leider fehlt das 
Ausgangsstadium, so daf man auf Vermutungen angewiesen ist. Das 
Vorhandensein von etwa 16 Tentakeln spricht dafiir, daB bereits eine 
auf dem ,,Germanica‘‘-Stadium befindliche Meduse vorlag. Dieses 
Stadium stellt (REISINGER 1957) eine kritische Phase dar, in der die 
Medusen gegen Nahrungsmangel besonders empfindlich sind. 

Dr LaRAMBERGUE (1945), der 2 Jahre hintereinander in einem 
Aquarium Jungmedusen beobachtete, teilt mit, daB sie sehr haufig 
bereits auf dem mit 8 Tentakeln ausgestatteten Stadium nach wenigen 
Tagen Lebensdauer ,,abortiv“ seien; nie ist es ihm gelungen, im Labo- 
ratorium Medusen tiber das 16-Tentakelstadium hinaus zu ziichten. 
Vielleicht sind diese 8 oder 16 Tentakel aufweisenden Medusen gar nicht 
,abortiv’, d.h., sie sterben nicht ab, sondern bilden sich tiber das 
Frustelstadium zum Polypen zuriick oder versuchen es zu tun. 

AuBer Nahrungsmangel und zu niedriger Temperatur waren bei unse- 
rem Objekt noch zwei andere Griinde fiir die Riickbildung in Erwagung 
zu ziehen. Erstens die mechanische Behinderung der Tentakelbewegung 
durch Algen und dergleichen (Abb. 2), wofiir auch die unmittelbare 
Lage neben der wahrscheinlichen Mutterkolonie spricht. 

Es kann zweitens sein, daB beim Ablésungsvorgang vom Polypen 
eine Verzégerung eingetreten ist, wie sie auch bei der Frustelbildung 
vorkommt, ohne deshalb zu pathologischen Bildungen zu fiihren. Diese 
verspaitete Ablésung in Kombination mit dem durch das Festsitzen und 
das Haften in den Algen erschwerten Nahrungserwerb kénnte mit der 
AnlaB zur Riickbildung sein. 

Es besteht nun theoretisch die Moglichkeit, daB es sich bei dem in 
Abb. 1 und 2 dargestellten Gebilde um eine echte Fehlbildung, d. h. 
Mifbildung handelt. Man miiBte dann annehmen, daf zunachst 
eine Vorwolbung auftritt, die sich zu einem ovalen Gebilde ent- 
wickelt und schlieBlich von der Mutterkolonie gelost und dabei als 
einzige Differenzierung die Tentakel ausgebildet hatte! Wenn man sich 
die Medusenbildung vor Augen fiihrt mit den der Tentakelbildung vor- 
angehenden Einstiilpungen und Abfaltungen, erscheint dies recht un- 
wahrscheinlich, ist aber nicht einwandfrei zu widerlegen. Handelte es 
sich um eine MiBbildung, so ware anzunehmen, da das nicht funktions- 
faihige Gebilde (Abb. 1 und 2) abstiirbe, aber das tut es nicht, sondern 
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es wandelt sich wieder in ein Primitivstadium um. Daf die Umbildung 
zum Polypen nicht vollstandig gelingt, mag an den Umstaénden (Schadi- 
gung durch Filmaufnahmen und langer Aufenthalt im Praparat !) liegen. 

Ohne Zweifel sprechen mehr Faktoren fiir eine Riickbildung aus einer 
Meduse als fiir eine Mifbildung. Das soll nicht heiBen, daB der Vorgang 
als , normal zu bezeichnen ist, was man an einem einzigen Objekt auch 
gar nicht feststellen kann. Vermutlich darf man diese Riickbildung 
zwar nicht als typisch, aber auch nicht als pathologisch bezeichnen. Sie 
hat ihre Parallele in der Riickbildung des Polypen in eine Frustel, der 
sog. terminalen Frustelbildung. Auf jeden Fall ist die geschilderte Um- 
bildung ein weiterer Beweis fiir die auBerordentliche Plastizitét dieser 
Organismen. 

Zusammenfassung 

Tn einem fiir das Massenauftreten des SiBwasserpolypen Craspeda- 
custa sowerbit LAaNK. sehr giinstigen Aquarium wurde ein ovales, aus 
dunklem Ektoderm und hellem Entoderm bestehendes und mit etwa 
14—16 Tentakeln ausgestattetes Gebilde gefunden. Nach 24 Std war 
daraus ein langlich wurstformiges, sich wie eine ,,normale“ Frustel fort- 
bewegendes Stadium mit 8—12 verkleinerten Tentakeln geworden. Nach 
weiteren 10 Std hérte die Fortbewegung auf, die Frustel war kurz und 
breit und zeigte auch im Zeitrafferlaufbild nur noch geringfiigige Kon- 
traktionen. Nach Besprechung der Moglichkeiten wird als sehr wahr- 
scheinlich angenommen, da eine bis zum ,,Germanica‘‘-Stadium ent- 
wickelte Meduse sich (in Parallele zum gleichen Vorgang beim Polypen) 
zuriuckbildete und dann sich zur Frustel umbildete. Ob die darauf- 
folgende, nicht gelungene Umbildung zum Polypen auf ungiinstige 
aéuBere Umstande zurtickzufitihren oder titberhaupt nicht mdglich ist, 
kann an einem einzelnen Exemplar nicht entschieden werden. Es wird 
die Vermutung ausgesprochen, da8 die auf dem 8- und 16-Tentakel- 
stadium sich befindenden ,,abortiven‘‘ Medusen nicht absterben, sondern 
sich rtickzubilden imstande sind. 
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A. Einleitung und Literaturiibersicht 

Das Hausrind wird in 95 von den 100 Fallen in Kopfendlage geboren. 
Fiir einen Geburtsverlauf ohne Schwierigkeiten ist es auBerst wichtig, daB 
die geburtsreife Frucht schon mit dem Kopfende dem kaudalen Ende des 
Muttertieres zugekehrt ist. AuBerdem ist der Besitz eines kleinen Kopfes, 
eines leicht beweglichen Halses, langer Extremitaten und einer leicht 
zerreiBbaren Nabelschnur von gro8ter Bedeutung, wie schon von man- 
chen Autoren betont worden ist (ScHMALTz 1921, Stross 1944, Dr SnNoo 
1947, StizPER 1960). In der vorliegenden Arbeit habe ich versucht, die 
Entwicklung dieser Merkmale und ihre Bedeutung fiir das Zustande- 
kommen der intrauterinen Lagerung nachzuforschen. 

Drei Begriffe stehen zu Diensten, um die Lagerung des Fetus im 
Uterus zu prazisieren, namlich Lage, Stellung und Haltung, deren Um- 
schreibung, nach SToss zitiert, folgende ist: ,, Unter Lage (Situs) versteht 
man das Verhaltnis der Langsachse der Frucht zur Langsachse des Uterus. 
Fallen beide Langsachsen zusammen, so spricht man von Geradlagen 
(Kopfend- bzw. Beckenendlagen); schlieBt aber die Langsachse der 
Frucht mit jener des Tragsackes einen Winkel ein, so spricht man von 
Schief- bzw. Querlagen. Unter Stellung (Positio) versteht man die Rich- 
tung des fetalen Riickens zum Muttertier (z.B. obere, untere Stellung 
und Seitenstellung). Die Haltung (Habitus) bezeichnet das Verhaltnis 
des Kopfes oder der Gliedmafen der Frucht zum Rumpf der Frucht.“ 
Nach Stross ist also die Lagerung der geburtsreifen Frucht des Rindes zu 
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umschreiben als eine Geradlage, mit Kopfendlage in oberer Stellung oder 
rechter Seitenstellung mit leichter Beugehaltung aller Extremitaéten und 
des Kopfes. 

In 60—70% aller Falle findet sich die Frucht im rechten Uterushorn, 
was auf eine Pravalenz des rechten Ovars zuriickzufihren ist (HOFLIGER 
1948). Dasselbe hat man auch fiir das linke Ovar der Zahnwale gefunden 
(StisPER 1949). Aber auch wenn das linke Horn befruchtet ist, ist das 
Rind rechtstragend, d.h. daB der Tragsack die rechte Seite der Bauch- 
hohle ausfiillt, wie schon ScHMALTz mitteilt. Das Kalb ist also zur rechten 
Seite zu palpieren, und die fetalen Bewegungen beobachtet man fast 
immer rechts. Diesen Vorgang findet man auch beim Schaf, nicht aber 
beim Pferd. Wenn man sich nun die Lagerung der iibrigen Eingeweide 
denkt, wird dieser Unterschied zwischen dem Pferd und den Wieder- 
kauern bald verstandlich. Der groBe Pansen liegt zur linken Seite und 
reicht vom Schlund bis zum Becken. Zum raschen Wachstum des Trag- 
sackes bietet also die rechte Seite bessere Méglichkeiten. Die Tragsack- 
verlegung durch den Pansen verleiht dem Muttertier am Ende der Trach- 
tigkeit einen asymmetrischen Bauchumfang, was von hinten am besten 
beobachtet wird. Die Tragsackverlegung bringt den Uterus aus seiner 
normalen Lage, weshalb die Lingsachse des Uterus, und selbstverstiand- 
lich auch diejenige der Frucht, mit der Langsachse des Muttertieres einen 
Winkel von 30° bildet. Man spricht trotzdem von einer Geradlage (Stoss). 
Oben wurde schon erwahnt, dafi der Fetus des Rindes oft in rechter 
Seitenstellung gefunden wird. Vom Pferd ist aber bekannt, daB eine 
untere Stellung die normale ist. Die Seitenstellung des Rindes entsteht 
aber aus einer oberen Stellung, denn die Tragsackverlegung ist auBer 
einer Verschiebung nach der rechten Seite auch eine Umstiirzung. Stross 
erklart das Zustandekommen der Stellung aus den anatomischen Eigen- 
tiimlichkeiten des Uterus. Beim Rinde sind die Uterushérner ammons- 
hornartig eingerollt (Martin 1904), und wahrend der ganzen Trachtig- 
keit bleibt die Uteruskonvexitaét dorso-kranio-lateral. Beim Pferde ist 
die Uteruskonvexitat nach unten gerichtet, und man findet eine untere 
Stellung. Sross schlieBt diese Besprechung mit den Worten: ,,Es sind 
also fiir die Lagerung der Frucht nicht, wie man friiher annahm, die 
Schwergewichtsverhiltnisse maBgebend (Gravitationstheorie), sondern 
lediglich die Anbequemungsart des Fruchtkérpers an das Uteruskavum 
(Akkommodationstheorie).‘‘ Auch meine eigenen Beobachtungen besté- 
tigen die gro&e Bedeutung der Akkommodationstheorie. In den etwa 100 
trachtigen Tragsiicken, die ich untersucht habe, habe ich immer den 
Fetus in einer Geradlage gefunden, den Riicken der Uteruskonvexitat 
zugekehrt. Dieses stimmt vollig mit den Ansichten von Sross iiberein. 
In einer Querlage wiirden die Uteruswande einen gréBeren Druck auf den 
Fetus ausiiben und ihn bald wieder in eine Geradlage zurickdrangen. 
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Ich habe an ausgeschnittenen Tragsicken versucht, durch Schiitteln die 
Frucht in eine andere Lage zu bringen, aber es ist mir niemals gelungen. 
Dazu ist zu bemerken, daB schon bei jiingeren Embryonen eine Gerad- 
lage vorhanden ist, wie ich selber oft gefunden habe. Ab etwa 8 Wochen 
kann man die Geradlage als mehr oder weniger allgemein vorkommend 
angeben. 

Stoss sagt aber nicht, warum gerade Kopfendlagen soviel haufiger 
sind als Beckenendlagen, denn beide sind Geradlagen. Diese Frage wird 
von ScHMALTZ (1921) und von DE Swnoo (1947) eingehend behandelt. 
ScHMALTz spricht der Akkommodation keine Bedeutung ab, glaubt aber 
doch, daB Schwergewichtsverhaltnisse im Fetus fiir das Zustandekom- 
men der Lagerung im Uterus auch sehr bedeutungsvoll sind. Zudem ist 
es bemerkenswert, daB Scuma.rTz sagt, daB Akkommodation und Gravi- 
tation zusammenwirken und daB beide doch keine restlose Erklarung 
geben. SCHMALTz zitiert einen Schwimmversuch von Bum, wobei das 
Beckenende eines tierischen Fetus in Salzwasser am tiefsten sank. Dieser 
Versuch wiirde die Gravitationstheorie bestitigen, denn in der Kopf- 
endlage liegt der Fetus im Muttertier mit dem Beckenende am tiefsten. 
Scuma.tz teilt aber auch die Schwimmversuche KEHRERs mit. KEHRER 
kommt zu dem Ergebnis, da8 beim tierischen Fetus der Schwerpunkt 
etwa in der Korpermitte liege. Auch beziiglich des menschlichen Fetus 
gelangt KeHRER zu dieser Annahme, wahrend neuere Untersuchungen 
ergeben haben, da der Schwerpunkt beim menschlichen Fetus mehr 
kranial liegt. SchlieBlich sagt Scumatrz, daB der Schwerpunkt beim Tier 
keineswegs in jedem Entwicklungsstadium die gleiche Lage zu haben 
braucht und daB es daher auf das Alter der untersuchten Feten 
ankomme. 

Beziiglich des Zustandekommens einer Geradlage sind die Ansichten 
von Dr Snoo vollig mit denjenigen von Sross zu vergleichen. Aber fiir 
die Erklarung der Haufigkeit der Kopfendlagen spricht er der Akkommo- 
dation jede Bedeutung ab. Dr Snoo sagt, daB das miitterliche Becken 
die héchste Stelle des Geburtsweges ist und daB also der Fetus in einer 
Kopfendlage keine Stabilitat bekommt, indem er den Kopf im Becken- 
ring des Muttertieres ruhen 148t. Fiir den Menschen trifft dieses wohl zu, 
wie Dz SNoo selber gezeigt hat, denn der menschliche Fetus ruht mit 
dem Kopfe im miitterlichen Beckenring, weil das Becken des Menschen 
die niedrigste Stelle des Geburtsweges ist. Dz SNoo sagt dann, daf bei 
den VierfiBlern nur peristaltische Uteruskontraktionen imstande sein 
kénnen, den Fetus in die Kopfendlage zu bringen, und daB diese Kontrak- 
tionen ihr Spiel immer wiederholen, wenn der Fetus durch eigene Bewe- 
gungen eine unrichtige Lage einnehmen wiirde. Er geht ausfiihrlich auf 
die Linge des Halses eines etwa zwei Monate alten Rindsembryos ein, 
sagt, das dadurch die peristaltischen Kontraktionen besser wirken konnen, 


Abb. 1 


Abb. 2 


Abb. 1 und 2. Zwei Embryonen des Rindes von etwa 8—9 Wochen. Augenfallig sind die 
relativ groBen Kopfe, die kleinen SteiBenden und die kurzen Extremitaten. Man beachte 
auch die Variation in der Halsliinge. Scheitel-SteiB-Lange 6—7 cm 


Abb. 3. Dieser etwa 13 Wochen alte Hmbryo hat einen groBen Kopf, aber das SteiBende 
ist bedeutend groéBer und besser entwickelt alsin den Abb. 1 und 2. Auch die Extremitiaten 
sind linger. Scheitel-SteiB-Linge 12 cm 


1 Alle Aufnahmen (Abb. 1—8) vom Verfasser. 


(e7eUOW 7/78) SN4O] UWeselp leq ozpIdsueznNeUYyIS oIp JSviIEqN UleqiepszoA ooyooIseS seq: “4 ‘qqVv 
WO GZ) 9SUL'T-J19}S-[o}LOYOS “9 [9}SIOdIOW Of[o3oIMJUS Ioa1IOMYOS IP 4S1 9PMogIa,g seq “JoyToesjoq Joy WoyonY WIOA sepurYy sop snj0¥q JeSMeUOUT?/,8g UI “9 “qqV 
UO F9 
92UPT-G19}S-[9PloToS “ouMYeUNY WostIOA Jop INV S[V JOSUY] JOpsTAA OULE_ VIP PUIS dlepUoseqsu] “We}eUO] */;) VKAJO LOA JOILY UWI! SOpUIY sep snjeq UI, *¢ ‘qqyv 
UO GE BSURT-gGIE1S-1q1ET9S 
‘JL spUoglo}S olegors sep pun oUlo_ WoLesUY] AT} L[OI VIP Uo[[eJ WosUNp[Iqqdy UeslI0A Uop PUL YOLe[sIoA WY ‘snjoa,{ Joq[e o}yeMOT! J CAYO UI “fF 'GqQV 


L “day ¢ -qaV 


9 “aqVv 


452 C. NAAKTGEBOREN: 


aber sagt nicht, daB der Kopf verhaltnismaBig sehr groB ist. Fir die 
Streckung des Halses und der Extremitaten kurz vor der Geburt und fir 
die Austreibung der Frucht sind diese peristaltischen Kontraktionen von 
auBerordentlicher Bedeutung, aber ihr Einflu8 im zweiten Trachtigkeits- 
monat ist meiner Ansicht nach nicht groB und ware mindestens experi- 
mentell zu bestiatigen. Dazu ist schlieBlich zu sagen, da sogar die krafti- 
gen peristaltischen Wehen nicht imstande sind, die Frucht normal zu 
strecken, wenn zuviel Amnionfliissigkeit vorhanden ist (Stoss). In den 


Abb. 8. Die Geburt eines Kalbes. Nach dem Blasensprung ragen die Vorderbeine ins Freie, 
In der Geschlechtsé6ffnung tritt die Nase in Erscheinung. Die Nase liegt etwa auf der Mitte 
des MittelfuBes 


ersten 5—6 Monaten der Schwangerschaft ist relativ sehr viel Fliissigkeit 
vorhanden und die Kontraktionen sind gar nicht so kraftig. 


Zum Schlu8 wiiren noch die Ansichten StigpERs zu erwahnen 
(StigPER 1960). In mancher Hinsicht lassen seine Ansichten sich gut mit 
denjenigen Dr SNoos vereinigen, aber es ist von gréBter Bedeutung, dak 


er betont, wie wichtig die Raumverhiltnisse im Uterus und in der Bauch- 
hohle sind. 


Zusammenfassend ist also zu sagen, daB eine Geradlage durch Akkom- 
modation zustande kommt, daB es aber unsicher ist, welche Faktoren 
das Zustandekommen der Kopfendlage beeinflussen. Dazu hat man die 
Schwergewichtsverhiltnisse des Fetus, der Peristaltik des Uterus, die 


Formanbequemung und Raumverhdltnisse als Erklarungsméglichkeiten 
zu Hilfe gerufen. 
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B. Eigene Untersuchungen 
I. Material und Methoden 


Die alteren Untersuchungen iiber Friichte der Tiere in bezug auf das Zustande- 
kommen der Lagerung im Uterus sind manchmal sehr mangelhaft. Deshalb habe ich 
versucht, eine ganze Reihe von Friichten des Rindes zu untersuchen. Diesen Unter- 
suchungen liegen bisher 48 Friichte und 2 neugeborene Tiere zugrunde. Das Material 
habe ich vom stiadtischen Schlachthof im Haag bekommen, und den Herren Tier- 
arzten und Fleischbeschauern des Haager Schlachthofes méchte ich an dieser Stelle 
meinen aufrichtigen Dank aussprechen fiir ihre jahrelange Hilfe beim Sammeln des 
Materials. Die Altersbestimmungen der Friichte sind gréBtenteils nach Postma 
(1947) durchgefiihrt worden. Es handelt sich um Friichte von etwa 7—20 Wochen, 
von 7, 7*/,, 81/, und 9 Monaten und um zwei neugeborene Tiere. Die Mafe der ver- 
schiedenen K6rperteile sind in Prozent der Scheitel-Stei8-Lange berechnet und in 
den Kurven (Abb. 10—12) dargestellt worden. 


IT. Ergebnisse 


Genau wie bei anderen Saugetieren ist das embryonale Wachstum 
des Rindes nicht proportional. In Abb. 1 und 2 sieht man 2 Embryonen, 
deren Alter zwischen 8—9 Wochen liegt. Auffallig sind der verhaltnis- 
maBig groBe Kopf, die kleine SteiBpartie und die kurzen Extremititen. 
Aber man beachte auch, daB der erste Embryo einen relativ viel langeren 
Hals hat als der zweite. Die Variationen in etwa gleichem Alter sind also 
recht groB, worauf auch von anderen Autoren hingewiesen worden ist 
(z.B. Postma 1947). In den Abb. 3—6 sind Friichte von etwa 13, 28, 31 
und 38 Wochen veranschaulicht. Allmahlich sieht man, wie der groBe 
Kopf sich zum verhaltnismaBig kleinen Kopf des neugeborenen Kalbes 
entwickelt. Die SteiBpartie macht eine ganz andere Entwicklung durch 
und wird gerade zur gr6éBten Korperstelle. Die Extremitaten werden 
relativ immer langer. 

Die Kurven von Abb. 10 zeigen einwandfrei, da der Kopf und der 
Hals wahrend des embryonalen Lebens allmahlich relativ kiirzer werden. 
Die obere Kurve in Abb. 11 zeigt das proportionale Wachstum des Steif- 
umfanges. Die jiingeren Embryonen zeigen grofe Verschiedenheiten, 
aber 75 % der Scheitel-SteiB-Lange wird nurausnahmsweise tiberschritten. 
Dies trifft zu bis zu einem Alter von 12—13 Wochen. Im Alter von etwa 
13—18 Wochen ist der SteiSumfang bedeutend gréRer geworden und 
liegt zwischen etwa 75 und 100% der Scheitel-Stei8-Lange. Ab etwa 
20 Wochen ist der SteiBumfang gréBer als die Scheitel-SteiB-Lange, und 
man findet keine weitere Zunahme mehr. Die 2. Kurve (Abb. 11) stellt 
den Unterschied zwischen Kopf- und SteiBumfang dar. Kopfumfang 
minus SteiBumfang nahert sich allmahlich dem 0-Wert, und nachher 
vergroBert sich der SteiSumfang minus Kopfumfang sehr stark. In der 
Altersgruppe von 13—18 Wochen (mit SteiBumfang 75—100%) sind 
groBe Schwankungen zu erwarten, aber es ist jedenfalls klar, da am 
Ende dieser Periode die 0-Achse iiberschritten wird. In Abb. 12 ist die 


% 
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Entwicklung des Vorderbeines dargestellt. Die obere Kurve zeigt das 
relative Wachstum. In der unteren Kurve ist zu sehen, wie die Hufspitze 
sich immer mehr der Spitze der Schnauze nahert und sie schlieBlich tiber- 
ragt. Dies relative Wachstum 
der Vorderbeine halt bis zur 
Geburt an. Bis zu welcher 
Stelle die gestreckte Vorder- 
extremitat reicht, zeigt Abb. 9 
fiir die verschiedenen Alter. 
Je alter die Frucht wird, desto 
weiter reicht die Hufspitze. 
Abb. 7 zeigt einen Fetus von 
etwa 38 Wochen, also fast 
ausgetragen, mit gestrecktem 


A +G  Ip+Ih 2b 50 Te Uy Vorderbein. Die Schnauzen- 
| spitz ereicht bis zu dreiviertel 

7-10 10-12 13-15 16-18 20Wo. der Lange des MittelfuBes. In 

Abb. 8 sieht man, wie das Kalb 

geboren wird, die Schnauzen- 

20 28 31 38 40Wochen spitze auf der Mitte des Mit- 


Kr 0 Hh Ye Mf telfuBes. 
SchlieBlich ware es von 
B Bedeutung, kurz darauf hin- 
zuweisen, daB der gréBte Kopf- 
umfang sich wahrend des em- 
Ay bryonalen Lebens nach kaudal 


Ap 9, Avcigt bis zu weldher Stelledie Hutspize Sebiebt; d.h. der Kopf flacher 


in den verschiedenen Altersstufen reicht.G Gelenk wird. Auch in der 2. Halfte 
des Unterkiefers; +G eine Stelle, gerade rostral : 2 : 
des Gelenkes; 1/:Uk Mitte des Unterkiefers. +1/, Ger Entwicklung andert sich 
Uk, #/3 Uk, */4 Uk, 7/3; Uk deuten genauso die an- die Kopffor aber c 
deren Stellen des Unterkiefers an. B zeigt, wie ee is m, abe een 
weit die Hufspitze die Schnauzenspitze tiberragt. auffallig, denn das Kopfskelet 


Die Pfeile deuten die Stelle der Schnauzenspitze _ ° 
in den verschiedenen Altersstufen an. Kr Kron- ist dann schon weitgehend 


rand; oMf Ende des MittelfuBes; */, Mf und3/, | verkn6chert. 
Mf geben */, und die Mitte der Lange des i 
MittelfuBes an. Bevor wir unsere Aufmerk- 


samkeit der funktionellen Be- 
deutung dieses unproportionalen Wachstums widmen, sind noch die Er- 
gebnisse einiger Schwimmversuche in Salzwasser zu erwihnen. Auf den 
gewichtslos schwimmenden Fetus wirken 2 Krafte ein, namlich erstens 
die Schwerkraft nach unten und zweitens der aufwartsgerichtete Wasser- 
druck. Fallen die Angriffspunkte beider Krafte zusammen, oder liegen 
diese senkrecht tibereinander, so wird der Fetus sich etwa waagerecht 
stellen, ist dies aber nicht der Fall, so bilden die Krafte ein Drehmoment. 
Je nachdem der Schwerpunkt sich vor oder hinter dem Angriffspunkt 
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Abb. 10. Die Schnauzenspitze-Scheitel-Lange (oben) und die Halslinge (unten) in Prozent 
der Scheitel-SteiB-Linge, wihrend des embryonalen Lebens des Rindes 
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Abb. 11. Der SteiBumfang (oben) und der Unterschied zwischen dem Steif- und Kopf- 
umfang (unten) in Prozent der Scheitel-Stei8-Lange wabrend der embryonalen Entwicklung 
des Rindes. Kopfumfang minus SteiBumfang: negativ; sonst positiv 
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Abb. 12. Die Lange des Vorderbeines (oben) und der Abstand von der Hufspitze bis zur 

Schnauzenspitze bei gestrecktem Vorderbein (unten) in Prozent der Scheitel-SteiB-Lange 

wiihrend der embryonalen Entwicklung des Rindes. Negativ: Huf hinter Schnauzenspitze, 
sonst positiv 


Abb. 13. Schwimmyersuche, in Salzwasser mit einem Rinderembryo von etwa 9 Wochen 
und mit zwei Feten yon 18 und 20 Wochen, um die Unterschiede in der Hinstellung zu 
zeigen 
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des Wasserdruckes findet, wird der Fetus sich mit dem Kopf nach unten 
oder mit dem Beckenende am tiefsten stellen. Friichte bis 16 Wochen alt 
stellen sich immer mit dem Kopf am tiefsten. Dasselbe habe ich auch 
gefunden bei einem nahezu ausgetragenen Schafsfetus, dessen SteiB- 
umfang aber nur 64,25% der Scheitel-Stei8-Lange betrug, d.h. etwa 
ebenso groB war wie der Kopfumfang. Diese Prozentsitze sind vollig 
vergleichbar mit den genannten Rinderfriichten, die sich auch mit dem 
Kopf nach unten stellten. Der Fetus von 18 Wochen stellte sich waage- 
recht, und derjenige von 20 Wochen stellte sich mit dem Beckenende am 
tiefsten (Abb. 13). Diese Beobachtungen bestatigen die Annahme von 
Scumatz, da der Schwerpunkt in bezug auf den Angriffspunkt des 
Wasserdrucks nicht in jedem Entwicklungsstadium dieselbe Lage zu 
haben brauche, vollig. Da8 KrHrers Schwimmversuche zu ganz ver- 
schiedenen Ergebnissen fiihrten, ist auch sehr gut verstandlich. 


C. Funktionelle Bedeutung 

Der SteiSumfang wird erst im 5. Trachtigkeitsmonat ebenso groB wie 
der Kopfumfang und gelangt am Ende des 5. Monats bis zu etwa 100% 
der Scheitel-Stei8-Lange. Der 5. Monat ist zugleich die Periode, in der 
sich der Schwerpunkt aus seiner Lage vor dem Angriffspunkt des auf- 
wirtsgerichteten Wasserdruckes nach einer Lage hinter demselben ver- 
schiebt. DaB diese Verschiebung des Schwerpunktes nach kaudal mit dem 
oben erwahnten raschen Wachstum des SteiBendes zusammenhangt, 
liegt auf der Hand. Von dieser Zeit an stellen die Feten, in Salzwasser 
schwimmend, sich mit dem SteiBende am tiefsten. Im 5. Monat tritt 
auch die Senkung des Tragsackes ganz deutlich ein. Stross (1944) gibt an, 
da in diesem Monat besonders von ,,kurzarmigen Untersuchern“ Fehl- 
diagnosen oft gestellt werden, weil der Tragsack wegen der Senkung 
nicht palpabel ist. Die Senkung des Uterus hat zur Folge, da der kra- 
niale Teil in der Bauchhéhle am tiefsten zu liegen kommt, denn das 
Becken liegt immer viel héher als die Bauchwand, auf der die Tragsack- 
horner nach vollendeter Senkung ruhen. 

In der Amnionfliissigkeit schwimmt der Fetus nahezu ebenso ge- 
wichtslos wie in Salzwasser. Er ruht aber wohl auf der Amnionwand, die 
an der Uteruswand liegt. Die Annahme, daB der Fetus sich nun stellen 
wiirde wie in Salzwasser, ist von gréBter Wahrscheinlichkeit, obwohl ein- 
gehendere Forschungen notwendig sind; denn der Fetus schwimmt nicht 
vollkommen frei, weil er durch die Nabelschnur an die Fruchthiillen be- 
festigt ist. Der Fetus stellt sich von der 20. Woche an mit dem SteiBende 
am niedrigsten, also in eine Kopfendlage. Vor dieser Zeit ist das Zustande- 
kommen dieser Lagerung unmdglich durch die ungeeignete Lage des 
Schwerpunktes in bezug auf den Angriffspunkt des Wasserdruckes und 
zweitens weil die Uterussenkung noch nicht stattgefunden hat. Ich halte 
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es aber nicht fiir wahrscheinlich, da ein in einer Beckenendlage befind- 
licher Fetus bloB durch die Schwerpunktverschiebung seine Lage andern 
sollte. Ebenfalls sind, wie schon oben erwahnt wurde, meiner Ansicht 
nach auch die pranatalen Uteruskontraktionen dazu nicht imstande. Die 
eigenen Bewegungen des Fetus fangen im 5. Monat an aufzutreten, und 
ZrEGER und ZSCHIESCHE (zit. nach Sross) sagen, da diese um die 
20. Woche schon sehr kraftig sind. Durch diese Bewegungen erhebt sich 
der Fetus von der Amnionwand, worauf er ruhte, wozu er nur eine ge- 
ringe Arbeit zu leisten hat, weil er in der Amnionsflissigkeit nahezu ge- 
wichtslos ist. Diese Trennung vom Untergrund bringt den Fetus in den 
Schwimmzustand, und er wird sich je nach der Lage des Schwerpunktes 
in bezug auf den Angriffspunkt des Fruchtwasserdruckes mit dem Kopf 
oder dem SteiBende nach unten stellen, bevor er wieder zurticksinkt. Wir 
wissen, daB er sich von der 20. Woche an mit dem Beckenende nach unten 
stellt. Es versteht sich, daB im 5. Monat die Kopfendlage noch nicht eine 
stabile Lagerung sein konnte, aber je alter der Fetus wird, desto stabiler 
wird seine Lagerung. Wenn am Ende der Trachtigkeit die Fruchtwasser- 
menge abnimmt, nehmen auch die Bewegungsméglichkeiten ab, und zu- 
gleich wird es um so schwieriger, wieder zu einer Beckenendlage zu ge- 
langen, obwohl die Frucht bis zum Ende der Trachtigkeit sich umdrehen 
kann. Zum SchluB méchte ich an dieser Stelle die Forschungen CuRSONs 
und die von CuRSON und QUINLAN (zit. nach SLtigPpER 1959) erwahnen. 
Obwohl diese Forscher sich nicht mit dem Rinde beschaftigten, son- 
dern mit dem Schafe, sind ihre Ergebnisse auch hier von Bedeutung. 
Sie sind imstande gewesen nachzuweisen, da der Schafsfetus in 
der zweiten Hialfte der Schwangerschaft seine Lage noch etwa 3mal 
andert. Aber im letzten Monat fanden sie fast immer eine Kopfendlage. 
Das Ende des 5. Monats ist die Halfte der Schwangerschaftszeit des 
Rindes. Da8 im 6. und 7. Monat noch Lageinderungen auftreten, ist 
auch fiir das Rind wahrscheinlich. Die Kopfendlage entsteht durch die 
oben beschriebenen Wachstumsvorginge, die etwa am Ende des 5. Monats 
ausgebildet sind. Ihre funktionelle Bedeutung beschrankt sich aber nicht 
auf diesen Zeitpunkt, sondern umfaBt die ganze darauffolgende Periode. 
Die Kopfendlage gewinnt also an Stabilitaét vom 5. Monat an. 

Wie schon oben gezeigt wurde, nehmen die Kopflaénge und Halslinge 
auch in der zweiten Halfte des Embryonallebens ab, und die Extremi- 
tatenlange nimmt bis zur Geburt zu. Diese Arteigentiimlichkeiten sind 
aber nicht nur von Bedeutung fiir das Zustandekommen einer Kopfend- 
lage. Sie sind auch sehr wichtig fiir den Geburtsverlauf selber und fiir die 
Streckung des geburtsreifen Fetus (ScHMALTz, Stoss, DE SNoo, SLIsPER), 
obwohl es nicht richtig ist, ihre ganze Bedeutung auf den Geburtsverlaut 
einzuschranken. In erster Linie sind diese Merkmale als charakteristische 
Arteigentiimlichkeiten aufzufassen. DaB die Ausbildung des Stei8um- 
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fanges schon am Ende des 5. Trachtigkeitsmonats erfolgt, ist von groBter 
Bedeutung, denn das Zustandekommen der Kopfendlage wiirde am Ende 
der Schwangerschaft viel schwieriger sein wegen Mangels an Raum. 

Es hat sich jetzt gezeigt, warum der Fetus sich mit dem Kopf am 
héchsten in der Bauchhohle stellt. Jetzt muB noch erklart werden, warum 
der Kopf dem miitterlichen Becken zugewendet ist. Die Kopfendlage des 
Fetus wird bedingt durch die Raumverhaltnisse in der Bauchhéhle und 
im Uterus. Der kaudo-dorsale Teil des Raumes, der dem Fetus zur Ver- 
fiigung steht, ist namlich sehr beschrankt, wahrend der kranio-ventrale 
Teil viel geraumiger und auBerdem dehnbar ist. Hierauf wurde schon von 
SLIJPER (1958, 1960) hingewiesen. 


Herrn Prof. Dr. E. J. SuisPER bin ich fiir seine Hilfe mit Rat und Tat bei der 
Bearbeitung dieser Studie zu groBem Dank verpflichtet. 


Zusammenfassung 

Fir das Zustandekommen der Lage der Frucht des Rindes bei der 
Geburt (Kopfendlage in oberer Stellung oder rechte Seitenstellung) sind 
folgende Faktoren von groBer Bedeutung: 

1. Die Raumverhaltnisse in der Bauchhohle (kaudo-dorsal beschrankt, 
Dehnung nur in kranio-ventraler Richtung méglich), die beim Rinde noch 
besonders durch den grofen Pansen und die ammonshornartig gekriimm- 
ten Uterushérner bestimmt werden. 2. Die Massenverteilung in der 
Frucht, durch welche die Lage des Schwerpunktes in Hinsicht auf den 
Angriffspunkt des Auftriebs des Wassers bedingt wird. 3. Die Lange und 
Beweglichkeit des Halses und der Extremitaten der Frucht in bezug auf 
die peristaltischen Uteruskontraktionen. Diesem Faktor kann fiir das 
Zustandekommen der Kopfendlage nur ein untergeordneter Wert bei- 
gemessen werden. Er spielt hauptsachlich eine Rolle bei der eigentlichen 
Geburt. 

Messungen an 48 Friichten und 2 Neugeborenen des Rindes haben 
gezeigt, daB im 5. Trachtigkeitsmonat eine Anderung in der Massen- 
verteilung der Frucht auftritt. Friichte, die jiinger als 5 Monate sind, 
haben einen verhaltnismaBig groBen Kopf, eine kleine SteiBpartie und 
kurze Extremititen. Im 5. Monat findet in diesen Verhaltnissen eine 
groBe Anderung statt. Altere Friichte haben eine stark entwickelte Hin- 
terhand, lange Extremitaéten und einen verhaltnismaBig kleinen Kopf. 

Schwimmversuche in Salzwasser haben gezeigt, da das obengenannte 
Phanomen im 5. Trachtigkeitsmonat eine Stellungsinderung der Frucht 
im Wasser verursacht. Jiingere Friichte stellen sich mit dem Kopf, altere 
mit dem Beckenende am tiefsten. 

Im 5. Trachtigkeitsmonat findet auch die Senkung des Uterus statt. 
Der kraniale Teil stellt sich in der Bauchhéhle am tiefsten. Von diesem 
Monat an nimmt auch die Frucht schnell an GréBe zu. Deshalb muf den 
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Raumverhaltnissen in der Bauchhdhle eine immer gréBere Bedeutung 
beigemessen werden. Im 5. Monat fangen auch die Kigenbewegungen der 
Frucht an. 

Durch diese Bewegungen, durch die Einwirkung der Massenverteilung 
in der Frucht sowie durch die Raumverhiltnisse in der Bauchhohle zeigt 
die Frucht eine staéndig zunehmende Neigung, sich in Kopfendlage zu 
stellen. 
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A. Einleitung 

Uber die Tierwelt des Strandanwurfs existieren neben einer Anzahl 
von Einzeluntersuchungen zwei zusammenfassende Arbeiten (DiRKor 
1934, Bacxiunp 1945). Ditrxors Arbeit ist eine reine Freilandunter- 
suchung, BackLUND zog zur Stiitzung seiner im Freiland gewonnenen 
Ergebnisse haufig kurzfristige Experimente hinzu. Die vorliegende 
Arbeit basiert fast ausschlieBlich auf experimentellen Befunden. Im 
Gegensatz zu BackLunpD und DirKorp wurde nur eine geringe Zahl von 
Tierarten verwandt, jedoch jede genauer untersuchte tiber mindestens 
5 Generationen geziichtet. An Hand einiger weniger, typischer Arten 
wurde versucht, die Mechanismen, die die Bewohner des Anwurfs an 
ihre Lebensstatte binden und fremde Arten fernhalten, klar herauszu- 
arbeiten. Durch die groBen Arbeiten von Dirxop und BackLunp 


* Herrn Prof. Dr. ApoLF REMANE zum 60. Geburtstag. 


462 HERMANN REMMERT: 


war es moglich, die experimentell gewonnenen Resultate mit den im 
Freiland erhaltenen zu vergleichen. Die Vergleichbarkeit dkologischer 
Ergebnisse aus Labor und Freiland wird immer wieder geleugnet. Ich 
glaube im folgenden zeigen zu kénnen, daB diese Vergleichbarkeit durch- 
aus gegeben ist, und ferner, daB in vielen Fallen die experimentelle 
Methode eine feinere kologische Differenzierung erlaubt. Ein methodi- 
scher Umstand schlieBlich lieB es besonders giinstig erscheinen, gerade 
den Strandanwurf fiir einen solchen Vergleich heranzuziehen. Im Labor 
l4Bt sich dieses Milieu in kiirzester Frist beliebig oft und jederzeit repro- 
duzieren. Gro8erer technischer Aufwand — wie Gewachshauser — sind 
nicht notig. Das Gelingen der Versuche hangt nicht von Nebenfaktoren 
ab, wie Gedeihen einer Futterpflanze. Die Tiere sind gréBtenteils sapro- 
phag und damit leicht zu ziichten. Ihre Entwicklungsdauer ist in den mei- 
sten Fallen sehr kurz, die Generationenfolge schnell, und wenige Arten 
an eine besondere Jahreszeit gebunden. Damit erschien der Anwurf weit 
geeigneter fiir einen solchen Vergleich als die meisten anderen Lebens- 
statten. Allerdings darf die experimentelle Seite nicht iberbetont werden. 
Die Problemstellung des experimentell arbeitenden Okologen ist nur im 
Freiland zu gewinnen. Ein 6kologisches Experiment ist nur dann sinn- 
voll, wenn es Riickschliisse auf die Verhaltnisse im Freiland erlaubt. Die 
zur Durchfiihrung der Experimente notwendige Freilanderfahrung wurde 
bei friheren Arbeiten gewonnen (REMMERT 1953, 1955a, 1955b). DaB 
auch wahrend der Experimente regelmaBig Exkursionen und Probenauf- 
sammlungen durchgefiihrt wurden, braucht wohl kaum betont zu werden. 

Die experimentelle Okologie 148t sich in zwei groBe Fragenkomplexe 
aufgliedern: Erstens: Was bindet einen Organismus an eine bestimmte 
Umwelt ? — also die Frage der Milieubindung. Zweitens: Wie findet 
der Organismus seine spezifische Umwelt und woran erkennt er sie ? — 
also das Problem der Orientierung. Beide Fragen gehéren logisch und 
sachlich eng zusammen. Tatsachlich wird die Umweltbindung mancher 
Arten nur durch Kenntnis ihrer Orientierung verstandlich. 

Daher sollen in dieser Arbeit beide Fragen behandelt werden. Uber 
die Orientierung mancher Strandanwurfbewohner liegen bereits gute 
experimentelle Arbeiten vor, so daB hier groBenteils auf Literatur ver- 
wiesen werden kann. 

Die in dieser Arbeit untersuchten Faktoren stellen natiirlich nur eine 
Auswahl aus der groBen Zahl der 6kologisch wirksamen dar. Alle ékolo- 
gisch wirksamen in einer Arbeit zu erfassen, diirfte unmoglich sein. Ich 
habe mich bemiiht, solche Faktoren, die sich im Experiment als wichtige 
Differentialmerkmale gegentiber benachbarten Lebensstatten erwiesen, 
genauer zu untersuchen; dagegen wurden andere, die iiber gréBere Ge- 
biete kaum verschieden sind, vernachlassigt (Beleuchtung, GroB- 
klima). 
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Die Arbeit wurde erméglicht durch ein Stipendium der deutschen Forschungs- 
gemeinschaft. Herrn Dr. K. StrenzKr, Wilhelmshaven, danke ich fiir die Deter- 
mination einiger Milben und fiir anregende Diskussionen. Die Spinnen wurden 
von Herrn Dr. B. Heyprmann, Kiel, bestimmt. Die Untersuchungen iiber den 
Windfaktor wurden im Institut fiir Mechanik der technischen Hochschule Hannover 
an eimem Windkanal durchgefiihrt. Allen Angehérigen des Instituts, besonders 
seinem Direktor, Herrn Prof. Dr. Prstren, danke ich sehr fiir alle Hilfe. 


B. Material und Methoden 


Aus der Fiille der Anwurfbewohner wurden folgende Arten experimentell auf 
ihre dkologische Potenz gepriift (Zucht iiber mindestens.5 Generationen): 


1. Crustacea:  Orchestia platensis 

2. Acarina: Thinoseius fucicola 
Thinoseius spinosus 

3. Diptera: Coelopa frigida Helgoland 1 


Coelopa frigida Kiel + 
Orygma luctuosum 
Limosina fittkauar 
Limosina brachystoma 
Limosina heteroneura 
Limosina fuscipennis 
Drosophila sp. 
4. Coleoptera: Cercyon depressus 
Vergleichsweise wurden zur Klarung verschiedener Fragen auBerdem folgende 
Arten im Labor gehalten (mindestens mehrfache Aufzucht vom Hi bis zum er- 


wachsenen Tier): 


1. Araneae: Hrigone arctica 
2. Collembola: Hypogastrura viatica 
3. Diptera: Fucellia intermedia 


Fannia canicularis 
Heterocheila buccata 
Limosina zosterae 


Fir kurzfristige Experimente wurden schlieBlich — neben einer groBeren Zahl 
yon Binnenlandarten — Coelopa pilipes und Helcomyza ustulata (Dipt.) heran- 
gezogen. Die Binnenlandarten dienten vor allem dazu, dort, wo bisher keine ver- 
gleichbaren Untersuchungen vorlagen, dkologische Unterschiede zwischen Kisten- 
und Binnenlandtieren herauszuarbeiten (Sandiiberwehung, Wind). 

Die Zucht wurde in verschiedenen GlasgefaBen durchgefiihrt. Uber Einzel- 
heiten und Autdkologie verschiedener Arten vgl. RemMerr 1955c, 1955d, 1956, 


1957, 1958. 


C. Beobachtungsergebnisse 


I. Anwurftypen 
Tn dieser Arbeit sind nur pflanzliche Spiilsiume beriicksichtigt wor- 
den; iiber die Fauna rein tierischen Anwurfs ist bisher so gut wie nichts 
bekannt, obwohl sie gelegentlich eine sehr groBe Bedeutung besitzen. 
So berichten KorrckE u. KorrcKE von der peruanischen Kiiste, daB 


1 Zur Systematik dieser beiden Formen vgl. RemmeErr 1957, 1958. 
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dort der Anwurf fast ausschlieBlich aus toten Meeresvégeln gebildet wird; 
auf Sylt kommen gelegentlich groBe Insektenspiilsiume vor, STRENZKE 
und Remmert (unpubl.) fanden 1953 bei St. Peter einen kilometerlangen 
Anwurfsaum aus Hchinocardium. 

Wichtiger sind bei uns pflanzliche Spiilsiume. Griinalgen, Braun- 
algen und Seegras (Zostera) — die wichtigsten Bestandteile des Anwurfs 
an Nord- und Ostsee — unterscheiden sich aufer durch ihre systemati- 
sche Stellung durch ihre verschiedenen physikalischen Eigenschaften. 
Griinalgen sind sehr zart, sie werden von der Brandung am Sand- und 
Felsstrand voéllig zermahlen. Ferner sind sie sehr leicht, besitzen eine 
groBe Oberfliche und werden daher selbst von ruhigem Wasser weit 
transportiert. Dementsprechend findet man am Brandungsstrand nie 
einen wesentlichen Griinalgenanwurf. Er kann dagegen regelmaBig am 
lenitischen Ufer beobachtet werden, wohin er bei Uberschwemmungen 
transportiert wird. Braunalgen sind widerstandsfahig, haben eine ver- 
haltnismaBig geringe Oberflaiche und ein gréBeres Gewicht. Sie werden 
daher bei Uberschwemmungen ohne starke Wellenbewegung nicht ans 
lenitische Ufer transportiert, sondern nur von starker Brandung an den 
Strand geworfen, wo sie die bekannten groBen Anwurfbanke bilden. 
Ahnlich verhalt sich Seegras, doch kann man beobachten, daB Seegras 
und Braunalgen im Anwurf oft relativ gut getrennt sind. Ich beob- 
achtete dies an Nord- und Ostsee sowie am Mittelmeer, wo Posidonia- 
Anwurf nie zusammen mit Algen zu finden war (REMMERT 1957). Selten 
findet man Anwurfbanke aus Rotalgen. Meist werden sie als zarte Ge- 
bilde von der Brandung zerrieben, auch ist ihre Masse meist nicht ge- 
nugend zur Bildung eines Anwurfsaumes. Dennoch kommen gelegent- 
lich groBe Banke von Rotalgen vor, so z.B. im Herbst 1957 am Bott- 
sand bei Kiel (Lange tiber 100 m, Hohe bis 50 cm, Breite bis 1 m, aus- 
schlieBlich aus Polysiphonia und Ceramium bestehend). GrédBere und 
anscheinend ausdauernde Griinalgenanwurfmassen fand ich bei Heiligen- 
hafen, auf einigen nordfriesischen Halligen und am Etang de Salses 
(Siidfrankreich). Im allgemeinen werden Ulva und andere Griinalgen 
sehr lange im stillen Wasser bewegt und nicht ans feste Land gewor- 
fen (Avja sensu BackLUND nec Naumann). Hier lebt dann eine charak- 
teristische aquatische Lebewelt (vgl. RemmERT 1955b). Daher ist im 
allgemeinen der Griinalgenanwurf gering. Einzelne Ulva-Thalli liegen 
am Boden und trocknen hier aus, sie bilden dann das bekannte weiBliche 
,,Meteorpapier. Solche einzeln liegenden Thalli sind natiirlich fiir 
Anwurftiere nicht verwertbar. Bedeutung haben vor allem die ge- 
schilderten Grinalgenbanke. 

SchlieBlich findet man an flachen Kiistenstrichen (Watten) und 
Flu8miindungen sehr haufig Anwurfsiume, die aus Land- und SuB- 
wasserpflanzen bestehen (Phragmites, Elodea). Diese Spiilsiume kénnen 
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oft ebenso groB sein wie die iiblichen Fucus- oder Zostera-Banke. Damit 
haben sie eine beachtliche Bedeutung. Sie leiten zu den noch nicht 
naher untersuchten SuBwasserspiilsiumen iiber. 

Faulende organische Substanz kann — je nachdem, welcher Organis- 
mus in Zersetzung begriffen ist — eine sehr verschiedene Fauna haben. 
Ks ist bekannt, das die Fauna von Komposthaufen eine ganz andere 
Zusammensetzung hat wie die von Buchenlaubstreu, von Nadelwaldstreu 
_ ganz zu schweigen. Daher ist in den verschiedenen Anwurfsiumen mit 
einer ganz verschiedenen Fauna zu rechnen. Hinzu kommt dann die 
Konstanz der Anwurfbinke, ihre Feuchtigkeit, Austrocknungsméglich- 
keit, GroBe usw. Alle diese Faktoren sollen im folgenden naher unter- 
sucht und mit den Freilandbefunden verglichen werden. 


II. Umweltbindung 

Eine Umwelt ist nie einheitlich, sondern setzt sich aus verschiedenen 
Faktoren zusammen. Diese Faktoren wirken nicht gleichsinnig. Einige 
sind fiir das Vorkommen einer Art unerlaBlich, sie bedingen das Vor- 
kommen dieser Art in diesem Milieu. Andere sind gleichgiiltig oder 
werden nur ertragen. So sind im Anwurf viele Arten an einen bestimmten 
Salzgehalt gebunden, nicht aber an Sandiiberwehung oder Uberflutung! 
Andere Arten sind nicht an einen bestimmten Salzgehalt gebunden, 
sondern allgemein an faulende Substanz. SchlieBlich konnen manche 
Faktoren das Vorkommen einer Art in einem bestimmten Milieu ver- 
hindern, obwohl alle anderen Faktoren giinstig waren. Ferner kénnen 
Uberflutung und Sandiiberwehung mittelbar die Bindung einer Art an 
dies Milieu bedingen, dadurch, daf andere, sonst konkurrenzstarkere 
Formen gerade gegeniiber diesen Faktoren besonders empfindlich sind. 


1. Die Bedeutung des Salzgehaltes 


Salzgehaltsmessungen im Anwurf ergaben sehr verschiedene Werte. 
So gibt Backtunp (1945) 0,3—51,0°/)) an im Bereich der schwedischen 
und finnischen Kiiste. Diese Werte lassen keine Abhangigkeit vom 
Salzgehalt der Ostsee vor der Untersuchungsstelle erkennen. BackLUND 
schloB daraus, daB der Salzgehalt im Anwurf keine entscheidende 
dkologische Rolle spielt: ,,The salinity is an ecological factor of little 
importance in the wrack-beds. I prefer not to classify any wrack animals 
as halobionts or halophiles, although many of them show positive salinity 
praeferenda. On the other hand, negatively stenohalinous animals cannot 
live continually in wrack-beds since these often, or at least from time to 
time, contain sea-salt 1‘. Dieser Schlu8 war nach den Freilandbefunden 
unumganglich, obwohl er allen meeresbiologischen Erfahrungen wider- 


1 Vgl. dazu die Kritik an BackLunps Praferendaversuchen S. 503f. 
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spricht. Ganz allgemein hat ja sonst der Salzgehalt eine tiberragende 
dkologische Bedeutung (vgl. z.B. RemanE 1940). Zudem erschien man- 
ches unsicher: Warum leben viele Tiere des Strandanwurfs (z.B. Coelo- 
piden) nicht auch im Anwurf an SiiBwasserseen, der doch in manchen 
Gebieten erhebliche Ausmafe erreichen kann ? 

Es wurde daher versucht, verschiedene Tiere des SiS wassers und des 
Strandanwurfs bei verschiedenen Salzgehalten zu ziichten. Die Ergeb- 
nisse waren iiberraschend deutlich (Abb. 1). Von allen untersuchten 
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L. brachystoma 

0. plotensis 

Ih. fucteola 

0. luctvosum 
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Abb. 1. Ziichtbarkeit von Anwurftieren bei verschiedenen Salzgehalten in der Nahrung 


SiBwassertieren leBen sich nur Fannia canicularis und Drosophila sp. 
bei SiiBwasser und Salzwasser ziichten. Fannia ist bereits aus dem 
Strandanwurf bekannt, ebenso wurde die Gattung Drosophila bereits 
im Sptilsaum der Meeresktiste gefunden. Hier haben wir also sicher 
zwei Formen vor uns, die sich dem Salzgehalt gegeniiber gleichgiiltig 
verhalten. Ahnlich liegen die Dinge bei Limosina fuscipennis1, die aus 
dem Strandanwurf gesammelt wurde, aber auch auf SiiSwasser gedeiht. 
Die tibrigen aus dem Strandanwurf gesammelten und dann im Labor 
geztichteten Tiere bendtigten simtlich einen bestimmten Salzgehalt, der 
bei einigen sogar recht begrenzt ist. Wie sind diese Ergebnisse mit denen 
von BacktunD in Einklang zu bringen? (Wir lassen aus der folgenden 
Erérterung Orchestia platensis heraus, da sie von den iibrigen Arten 
erheblich abweicht.) 

Das freie Wasser zwischen den Algenthalli und Zostera-Halmen ist 
fiir die Tiere des Strandanwurfs gleichgiiltig, wie schon REMMERT 1955c 
zeigen konnte. Sein Salzgehalt hat keinen Einflu8. Dies trifft fiir alle 
untersuchten Fliegen zu. Wichtig ist dagegen der Salzgehalt im Gewebe, 
also in der Nahrung der Tiere. So konnte z.B. Fucus mit destilliertem 
Wasser abgespiilt und auf mit SiiBwasser befeuchtetem Sand als Nah- 
rung geboten werden: Alle untersuchten Anwurf-Tiere entwickelten 
sich hier gut. SiSwasserpflanzen, d.h. solche ohne den hohen Salzgehalt 


* Unter dem Namen der Fliege wird in diesem Kapitel immer nur die Larve 
der Art verstanden. 
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im Gewebe, den Meerespflanzen haben, konnten mit Salzwasser befeuchtet 
und auf mit Seewasser benetztem Sand als Nahrung geboten werden: 
Den Tieren geniigte diese Nahrung zur Entwicklung nicht. Erst wenn 
SuBwasserpflanzen getrocknet und dann mit Seewasser aufgeweicht 
wurden, so da Salz ins Gewebe eindrang (verwendet wurde z. B. Brenn- 
nesselpulver), wurden sie fiir Strandanwurftiere verwertbar. 

Bei Salzgehaltsmessungen im Anwuri wird vor allem das freie Wasser 
zwischen den Pflanzen erfaBt. Dieses unterliegt viel mehr als das von 
den Pflanzen (selbst faulenden!) im Gewebe festgehaltene Wasser den 
Einfliissen der Umwelt, wie z.B. Austrocknung (und damit Erhéhung 
des Salzgehaltes) und Niederschlige (Erniedrigung des Salzgehaltes). 
Der Salzgehalt in der Nahrung ist also erheblich gepuffert, und dadurch, 
daB die Tiere nur von ihm abhangig sind, entgehen sie zu starken Salz- 
gehaltsdifferenzen, die nach unserer Kenntnis tiber die Wirkung an- 
organischer Salze nur sehr schwer ertragen werden. Die AuBenhaut der 
Tiere ist also gegen den Einflu® verschieden starker Salzlésungen ge- 
sichert, wahrend die inneren Organe empfindlich sind. Damit unter- 
scheiden sich die Larven der Strandfliegen erheblich von den meisten 
Meerestieren. Bei ihnen ist ja vor allem die d4uBere Kérperhaut empfind- 
lich, das Tier erliegt einem Schock, ehe die inneren Organe tiberhaupt 
betroffen sind. Allerdings stehen die Stranddipteren nicht vollig isoliert. 
Nach Murpuy 1936 gehen viele Meeresvégel, wie Pinguine, Tubinaren 
und Rissa tridactyla ein, wenn sie SiB8wasser trinken. Fiir den Menschen 
ist destilliertes Wasser ebenso wie Seewasser giftig. Hier scheint also 
der gleiche Mechanismus der Milieubindung vorzuliegen wie bei den 
untersuchten Fliegen. 

In diesem Zusammenhang ist die Beobachtung v. BULows (1957) 
interessant, daB Hnchytraeus albidus im Anwurf die Pflanzen von innen 
her ausfriBt. Auch bei dieser Art liegt also méglicherweise ein ahnlicher 
Mechanismus vor. 

Der Salzgehalt der Pflanzen gleicht sich nach einiger Zeit dem des 
freien Wassers an. Auch im Pflanzengewebe finden wir also Schwan- 
kungen, wenn auch, wie bereits gesagt, in stark abgemilderter Form. 
Immerhin werden dabei leicht Werte erreicht, die nach den experimen- 
tellen Ergebnissen fur die Tiere nicht mehr tragbar sind. Die Zucht- 
experimente zeigen folgendes: Alle Arten lassen sich leicht ohne den in 
Abb. 1 angegebenen Salzgehalt halten. So lebt z.B. die Larve von 
Orygma luctuosum bei Nahrung von 15°/o) Salzgehalt sehr gut und ent- 
wickelt sich hier bis zum letzten Stadium — aber die Verpuppung unter- 
bleibt. Die Tiere leben sehr lange ohne zu wachsen (tiber 4 Wochen), 
werden dann schlieBlich doch Puppen gebildet, so schliipfen aus diesen 
keine Imagines. Ebenso geht es mit Ooelopa frigida Kiel bei Nahrung 
yon 4/,, Salzgehalt, mit Thinoseius fucicola bei 8°/o) (die Tiere leben 


468 Hermann REMMERT: 


sehr lange ohne sich fortzupflanzen). Das heiBt also, die Tiere brauchen 
zu ihrer Entwicklung einen bestimmten, artspezifisch verschiedenen 
Salzgehalt; ist dieser nicht gegeben, so kénnen sie auBerordentlich lange 
Zeit bei ungiinstigen Verhaltnissen iiberdauern. Hier ist auch wieder 
das Verhalten von Enchytraeus albidus interessant: W. ScHuLz 1954 
berichtet, daB auch diese Art nur bei bestimmten Salzgehalten ihr 
Fortkommen findet, daB aber Schwankungen des Salzgehaltes, solange 
diese nicht zu langfristig sind, ohne weiteres ertragen werden. 

Diese Beobachtungen gelten fiir Orchestia platensis nur bedingt. 
Diese Art, die sich als einzige von allen untersuchten von marinen Vor- 
fahren herleitet und nicht von terrestrischen Bewohnern faulender orga- 
nischer Substanz, verhalt sich in vieler Hinsicht anders. Fir Orchestia 
spielt auch der Salzgehalt im Substrat eine wesentliche Rolle, damit 
auch das freie Wasser zwischen den angesptilten Pflanzen. Auf Sand 
mit SiBwasser leben die Tiere nur wenige Tage, selbst wenn als Nahrung 
Fucus gegeben wird. Auch hohe Salzkonzentrationen ertragt Orchestia 
nur kurze Zeit. So hielten sich die Tiere von der Ostsee auf Sand, der 
mit Seewasser von 40°/,, befeuchtet war, nur etwa 8 Tage, auf 60°/)) nur 
etwa l'/, Tage am Leben. Den Dipteren hatten derartig kurzfristige 
Erhéhungen nichts ausgemacht. Orchestia platensis ahnelt also in ihren 
Salzgehaltsanspriichen durchaus ihren marinen Verwandten. Die Art 
lebt daher auch meist nahe der Wasserlinie und vermag sich tief in den 
Sand einzugraben, wo die Schwankungen so gering sind, da die Existenz 
der Art nicht gefahrdet wird. 

Meeresalgen und Zostera haben einen Salzgehalt im Gewebe, der 
etwa ebenso hoch ist wie der des Mediums, in dem sie gewachsen sind 
(RemMERT 1956). Meerespflanzen der inneren Ostsee haben also einen 
geringeren Salzgehalt im Gewebe als solche der Beltsee oder gar der 
Nordsee. Nach den experimentellen Ergebnissen ist damit zu rechnen, 
daB dies bestimmte 6kologische Konsequenzen hat. Zugleich ist dies 
ein Weg, die experimentell gewonnenen Resultate auf das Freiland zu 
tibertragen. Die Freilanduntersuchungen besagten, daB Salzgehalts- 
messungen des Wassers im Anwurf keine Korrelation zum Salzgehalt 
an entsprechenden Stellen des Meeres ergaben. Der Salzgehalt ist 
im Anwurf abhingig von AuBenfaktoren, wie Austrocknung und Be. 
feuchtung durch Niederschlage. Sehr trockener Anwurf ist fiir Tiere 
nicht verwertbar. Wahrscheinlich besteht eine enge Korrelation zwi- 
schen dem Salzgehalt im Gewebe der Pflanzen des Anwurfs, dem 
Wassergehalt des Anwurfs und dem Salzgehalt des offenen Meeres. 

Treffen diese theoretischen Erérterungen zu, und ist die Deutung 
der experimentellen Ergebnisse richtig, so mu8 gefordert werden, da® auf 
Grund der Zuchtversuche die Verbreitung einer Tierart in der Ostsee 
bestimmt werden kann. Dann kann keine Tierart weiter in die Ostsee 


Der Strandanwurf als Lebensraum 469 


eindringen, als es der Salzgehalt des freien Wassers erlaubt, der ja den 
Salzgehalt im Gewebe der Pflanzen des Anwurfs bestimmt und damit 
den der Nahrung des Tieres. Tatsachlich ist eine derartige Vorhersage 
moglich. Durch die groBe Arbeit von Bacxiunp sind wir tiber die 
Verbreitung von Strandanwurftieren an der schwedischen und finni- 
schen Kiiste recht genau orientiert. Leider sind unsere Kenntnisse im 
baltischen Gebiet nur gering. 

In den Abb. 2—5 ist die Verbreitung folgender Tiere in der Ostsee 
dargestellt: Coelopa frigida subspec!; Limosina brachystoma; Orygma 
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Abb. 2. Verbreitung von Ooelopa frigida in Schweden, verglichen mit den Isohalinen der 
Ostsee und der Ztichtbarkeit bei verschiedenen Salzgehalten 


Abb. 3. Verbreitung von Orygma luctuoswmin Schweden, verglichen mit der 30°/9-Isohaline 
(Boden, August) und der Ziichtbarkeit bei verschiedenen Salzgehalten 


luctuosum; Orchestia platensis und gammarellus. In der Ostsee kommt 
wahrscheinlich nur die Kieler Form von Coelopa frigida vor (REMMERT 
1959), sie wurde daher mit den experimentellen Ergebnissen der Kieler 
Form verglichen (die sich nicht merklich von der Helgolander Form 
unterscheiden). Bei Orchestia werden zwei gute Arten nebeneinander 
dargestellt. Orchestia platensis scheint noch nicht sehr lange in der Ostsee 
vorzukommen und die eingesessene O. gammarellus zu verdrangen (DAHL 
1946). Sie hat also noch nicht das ganze moégliche Verbreitungsgebiet 


1 Die Verbreitungskarte von Coelopa frigida bei Brauns (Arch. Hydrobiol. 55, 
453—594, S. 590) verzeichnet das Vorkommen der Art in der ganzen Ostsee, also 
auch im ganzen Bottnischen und Finnischen Meerbusen. Ich kann dafiir keine 
Belege in der Literatur finden und halte die oben wiedergegebene Karte daher 
fiir genauer (gezeichnet nach Angaben von Backiunp 1945, Hmnnie¢ 1937, NreELsEN 
Rrinepawt u. TUxEN 1954, Zoology of Iceland, Diptera). 


470 Hermann REMMERT: 


erreicht. Daraus, daB O. platensis O. gammarellus verdrangt, ist auf 
Grund der experimentellen Arbeiten tiber Konkurrenz zu schlieBen, daB 
die Anspriiche beider auferordentlich ahnlich sind. Und tatsaichlich 
deckt sich die Verbreitungsgrenze von O. gammarellus mit den durch die 
Experimente fiir O. platensis zu erwartenden VerhAltnissen, wahrend das 
Verbreitungsgebiet von O. platensis zu klein erscheint. Immerhin kann 
diese Abbildung nur mit Vorbehalten gegeben werden. Die tibrigen drei 
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Abb. 4. Verbreitung von Limosina brachystoma in Schweden, verglichen mit der 6°/oo- 
Isohaline und der Ziichtbarkeit bei verschiedenen Salzgehalten 


Abb. 5. Verbreitung von Orchestia gammarellus (Striche) und O.platensis (Punkte) in 
Schweden, verglichen mit den Isohalinen der Ostsee und der Ziichtbarkeit von O. platensis 
bei verschiedenen Salzgehalten 


Karten aber zeigen sehr deutlich die Ubereinstimmung zwischen den zu 
erwartenden und den tatsichlichen Verhiltnissen. Die Ubertragung der 
experimentellen Resultate ins Freiland erklart uns also die Verbreitungs- 
gebiete dieser Arten! 

Bacxuunp, der auf Grund seiner Salzgehalts-MeBwerte einen Ein- 
fluB des Salzgehaltes verneint, deutet die Verbreitungsgrenzen anders. 
Er sagt, daB Zahl, GroBe und Konstanz der Anwurflager in der Ostsee 
von Bleckinge an sehr gering werden und nimmt Verbreitungsschwierig- 
keiten als Grund fiir die Abnahme typischer Anwurftiere wie z.B. 
Orygma an. Die schwedische Kiiste ist als Felskiiste viel reicher an Algen 
als die deutsche und besitzt daher auch weit gréBere und konstantere 
Sptilséume. Selbst in Gebieten, wo infolge des herabgesetzten Salz- 
gehaltes Algen seltener werden, sind die Anwurfsiiume noch gréB8er als 
an den meisten Stellen der deutschen Kiiste. Demnach mi8ten an der 
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deutschen Kiiste typische Strandanwurfarten erst recht fehlen. Das 
ist aber nicht der Fall. Zudem zeigt Orygma luctuoswum — eine Art, die 
schon in Gebieten fehlt, wo Strandanwurf noch sehr reichlich ist, sein 
Salzgehalt aber durchschnittlich geringer — daB wohl tatsachlich der 
Salzgehalt eine entscheidende Rolle spielt. Dabei sei allerdings die Be- 
deutung von Verbreitungsschwierigkeiten nicht unterschatzt, wie sie 
z.B. RemMert 1956 fiir Thinoseius fucicola wahrscheinlich machen 
konnte. Der primare Faktor aber scheint der Salzgehalt zu sein. 

Spielt der Salzgehalt nun auch fiir die tibrigen Tiere, die im Strand- 
anwurf leben, eine so bedeutsame Rolle? Experimentell wurden keine 
weiteren Tiere, deren Verbreitung gut bekannt ist, untersucht. Doch 
sei hier eine Abbildung Backiunps (Abb. 6) wiedergegeben, die die Zahl 
der euc6nen Anwurfkafer in Schweden und Finnland zeigt, verglichen mit 
der Zahl simtlicher aus dem betreffenden Gebiet bekannten Laufkafer. 
Wahrend die Laufkafer eine ziemlich gleichmaBige Kurve zeigen, haben 
wir bei den euc6énen Anwurfkafern einen deutlichen Abfall von Bohuslan 
bis zum Bottnischen Meerbusent. Backtunp erklart diesen Abfall 
wiederum mit Verbreitungsschwierigkeiten. Jedoch ist folgendes be- 
merkenswert: REMANE 1940 (S.8) gibt ein Diagramm der Zahl der 
Tierarten im Bereich von 35°/), bis zum StBwasser (Ostsee). Die marinen 
Arten nehmen zuniachst ziemlich gleichmaBig ab, ,,ein starkerer Abfall 
tritt dann in der Region von 10—7°/o) ein, der sowohl die Makrofauna 
als auch besonders die Mikrofauna zu betreffen scheint, dann erfolgt 
mehr gleichmaBige Abnahme bis zur StiBwassergrenze“ (REMANE). Be- 
trachtet man die (von mir zugefiigten) Salzgehaltswerte fiir die Ostsee 
vor den Fundorten Backiunps (die natiirlich nur einen sehr oberflach- 
lichen Vergleich gestatten), so fallt auf, daB der deutlichste Abfall ziem- 
lich genau in dem gleichen Bereich liegt, den Remane fir die aquatischen 
Meerestiere angibt! Eine noch deutlichere Ubereinstimmung der Kurven 
ist kaum zu erwarten. Auch bei Kafern scheint also eine enge Beziehung 
zwischen den Vorkommen der einzelnen Arten und dem Salzgehalt im 
freien Meer, damit in der Nahrung, den angeworfenen Meerespflanzen 
und -tieren, zu bestehen. Dabei mu8 noch beriicksichtigt werden, daB 
Bacxiunp den Begriff ,,eucén‘ sehr weit faBt: ,,Animals which occur 
only in the community in question or at least are much commoner there 
‘than in any other biotope‘‘ (von mir kursiv). Bei den nicht ganz fest an 
die Kiiste gebundenen Arten ist dieser Abfall im Bereich von 7—10°/o, 
nicht zu erwarten. 

Einschrankend muB hier erwahnt werden, daB es Falle gibt, in denen 
aus den experimentell festgestellten Salzgehaltsanspriichen nicht aut die 


1 Die Schwankungen in der Kurve — z.B. das Minimum bei Sédermanland — 
erklaren sich durch die geringe Zahl der hier untersuchten Anwurflager, sie stellen 
keine echten Minima dar. 
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Verbreitung der Art geschlossen werden kann. Hierher gehort z.B. 
Fucellia intermedia, die im Experiment nur mit salzreicher Nahrung 
gedieh, die in ihren Anspriichen Ooelopa frigida Kiel recht ahnlich war. 
Bei SiiBwasser war sie nicht zu ziichten. Die Art ist aus dem innersten 
Finnischen Meerbusen bekannt (BACKLUND unter F. maritima, die von 
diesem Autor nicht von intermedia getrennt wurde, aus Phragmites- 
Anwurf) und aus dem Binnenland (Hewnice briefl., Kart unter F. mari- 
tima), sie kann also auch 
bei reinem Sitfwasser 
gedeihen. Wir haben es 
hier zweifellos mit struk- 
turell identischen, 6ko- 
Q logisch - physiologisch 
verschiedenen Biotypen 

zu tun (vgl. 8. 511). 


Spielt der Salzgehalt 

im Gewebe der Nahrung 

eine so bedeutsame 

ONG MSE Se Co Pe Om TOT ia isene™ fou ono: Rolle, so mtissen An- 


Abb. 6. Zahl der euzénen Anwurfkiifer (ausgezogene Wurfsiume, die aus ins 
Linie), verglichen mit der Zahl simtlicher Laufkaéfer 
(unterbrochene Linie) in den verschiedenen Provinzen Meer geschwemmten 

Schwedens und Finnlands SiBwasserpflanzen be- 


1 Bohuslin 20—15°/,,; 2 Halland 8°/,.; 3 Schonen 7°/.,; stehen. eine ganz andere 
4 Bleckinge 7°/9); 5 Smaland 6°/,); 6 Oland 6°/,); 7 Gotland : 8 
6°; 8 Sédermanland 6°/,; 9 Upland 5°/,; 10 Aland- Fauna haben als solche 


Archipel 5,5°/,,; 11 Geb. um Ab6 5,5°/9; 12 Nyland. 5—4°/9; 
13 Siidkarelien 4—3°/,,; 14 karel. Isthmus 2°/,,; 15 Siid. ie Meeresp flanzen. Tat- 
Bottn. Busen 5°/.; 16 Mitte Bottn. Busen 4°/,. Die Sachlich wurde bei um- 


Zahlen hinter den Provinzen geben den ungefihren ; : 
Salzgehalt an ihrer Kiiste in Promille an (nach BACKLUND fangreichen Freiland- 


1945, veriindert) kontrollen solcher Stel- 


len im Bereich der Kieler 
Bucht nicht eine der Arten gefunden, die sich im Experiment als halo. 


biont erwiesen hatten. Im ganzen tragt die Fauna solcher Spiilsiume 
durchaus keinen marinen Charakter. Allerdings ist die Individuenzahl 


auBerordentlich gering, da Si®wasserorganismen hier kaum leben 
k6onnen. 


Der Strandanwurf wird also nicht von eigentlich euryhalinen Arten 
bewohnt. Die Tiere erscheinen nur dadurch euryhalin, da®B sie starke 
Schwankungen des Salzgehaltes tiber lange Zeitriiume ertragen, beson- 
ders, wenn diese Schwankungen nur die Konzentration des AuBen- 
mediums und nicht der Nahrung betreffen. Aber augh Schwankungen 
im Salzgehalt der Nahrung werden erstaunlich lange ertragen. Fir den 


vollstandigen Individualcyclus ist jedoch ein bestimmter Wert unbedingt 
notwendig. 
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2. Die Bedeutung der Nahrungsart 


In der Einleitung (S.'464) wurde gesagt, da Anwurfmassen an der 
Kiiste fast stets vorherrschend aus einer Pflanzenart aufgebaut sind. 
Ganz verschiedene Spiilsiume werden nach Art und Lage der Kiiste, 
nach Wind- und Wasserverhaltnissen zusammengetrieben. Braunalgen, 
Rotalgen, Griinalgen und Zostera bilden meist gut getrennte Spiilsiume. 
Die Faulnis abgestorbener Teile verlauft bei verschiedenen Pflanzenarten 
vollig verschieden. Diese Erscheinung ist im terrestrischen Bereich be- 
kannt und gut untersucht — es sei an die stark unterschiedliche Be- 
siedlung von Laub- und Nadelstreu erinnert —, im Bereich des Strand- 
anwurfs ist diese Tatsache kaum untersucht worden. Nach den Erfah- 
rungen aus dem terrestrischen Bereich mu8 mit einer verschiedenen 
Fauna in den verschiedenen Sptilsaumarten gerechnet werden. Alle 
diese Spiilsiume — wir lassen solche, die aus SiiSBwasserpflanzen ge- 
bildet werden, beiseite — unterschieden sich durch ihren hohen Salz- 
gehalt von faulenden organischen Massen des Binnenlandes. Die Be- 
deutung dieses Salzgehaltes wurde im vorigen Kapitel dargelegt. Wir 
miissen also damit rechnen, daB nicht nur ein deutlicher Unterschied 
zwischen faulender Substanz mit verschiedenen Salzgehalten besteht, 
sondern auch zwischen den einzelnen Anwurftypen mit gleichem Salz- 
gehalt. Neben diesen riéumlichen Verschiedenheiten mtissen auch zeit- 
liche Differenzen beriicksichtigt werden. An den Strand geworfene 
Pflanzenmassen verdndern sich dort im Laufe der Zeit erheblich. Damit 
treten charakteristische Sukzessionen auf. Zunachst sei das raumliche 
Nebeneinander besprochen (Tabelle). 


Tabelle. Ziichtbarkeit auf verschiedenen Nahrungsarten bei dem fiir die Art giinstigsten 
Salzgehalt 


+ Zucht gelingt; () Zucht gelingt nur nach besonderen Vorkehrungen, unter 
den verscharften Bedingungen des Freilandes diirfte die Art hier kaum gedeihen; 
— Zucht gelingt nicht (die als Nahrung verwendeten Pflanzen wurden fiir das 
Experiment bei 90° C getrocknet und wieder aufgeweicht). 


Brenn- 
essel- 
pulver 


Ulva _ | Zostera 


Orchestia platensis . . 
Thinoseius fucicola . . 
Coelopa frigida Kiel 

Limosina fittkaui. . 

Limosina brachystoma 
Limosina heteroneura . 
Limosina fuscipennis . 


— 
— 


-4t+4+t— 
fat 


Die Tabelle zeigt, daB kaum zwei Arten in ihren Nahrungsbediirt- 
nissen iibereinstimmen. Wenn man dazu bedenkt, daB dies ja nur ein 
31* 
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Faktor ist und da® Arten, die sich hier sehr ahnlich sind, anderen 
Faktoren, wie z.B. dem Salzgehalt gegeniiber, sehr undhnlich sein 
k6nnen, so ergibt sich, daB tatsichlich kaum zwei Arten mit wirklich 
identischen Anspriichen existieren. 

Zostera geniigt fiir eine ganze Anzahl von Tieren nicht als Nahrung. 
Auf Griinde wird im folgenden Abschnitt (Sukzessionen) eingegangen. 
Aber auch Ceramium (und Polysiphonia) ist fiir eine Reihe typischer 
Anwurftiere nicht verwertbar, ja geradezu giftig (angesetzte Orchestia 
sterben auf Ceramium schneller als auf Brennesselpulver mit Si8wasser). 

Dies ist sehr bemerkenswert, zumal gerade unsere typischsten An- 
wurffliegen (Coelopa) hier nicht gedeihen kénnen. 

Zur Kontrolle dieses Ergebnisses wurden Freilanduntersuchungen 
durchgefiihrt. In keiner Probe wurde Coelopa oder Orchestia festgestellt! 

Fir einige weitere Arten wurden noch weitere Nahrungsarten heran- 
gezogen. Dabei zeigte sich vor allem die weite dkologische Valenz von 
Limosina brachystoma. Die Art lieB sich auf frisch abgerissenen Pflanzen 
salziger Boden (Plantago maritima, Spergularia salina) leicht ziichten, 
was mit keiner anderen Art gelang. T'hinoseius fucicola scheint eine fiir 
Algen typische Art zu sein. Wie aus der Tabelle ersichtlich, gelang die 
Zucht auf Zostera und Brennesselpulver bei geniigendem Salzgehalt nur 
mit sehr groBen Schwierigkeiten (REMMERT 1956), dagegen lieB sie sich 
leicht auf SiBwasseralgen (Cladophora), die getrocknet und mit Salz- 
wasser befeuchtet wurden, tiber beliebig viele Generationen ziichten. 
Diese Nahrungsart war wiederum fiir fast alle anderen Tiere nicht ver- 
wendbar; Orchestia, Coelopa frigida Kiel, Limosina brachystoma und 
Drosophila’ sp. gediehen bei dieser Nahrung nicht. Es ist natiirlich 
moglich, daf} die speziell verwendete Algenart fiir diese Tiere unbrauch- 
bar ist, wahrend andere verwendbar waren. 

Die jeweilige Algengruppe scheint eine bemerkenswerte Bedeutung 
zu besitzen, so daB man mit Vorsicht von einer Art auf die andere 
schlieBen kann. Laminaria scheint sich als Nahrung kaum anders zu 
verhalten als Fucus (beide Phaeophyceae), zwischen Enteromorpha und 
Ulva besteht kein Unterschied, Thinoseius lebt auf allen untersuchten 
Rotalgen gut, wahrend Coelopa und Orchestia abstarben, Zostera nana 
scheint die gleichen Kigenschaften zu besitzen wie Z. marina, Posidonia 
und Ruppia. 

Nicht alle Arten kommen mit pflanzlicher Nahrung aus. Coelopa 
frigida Helgoland (RemMERT 1955d) bendtigt auBer Braunalgen noch 
tierisches Hiwei8 (in Gestalt faulender Krabben, MieBmuscheln, Fischen 
usw.), daB sich ja meist im Anwurf in gréBerer Menge findet. Lebende 
Tiere werden von C. frigida Helgoland nicht angegriffen. Coeopa frigida 
Kiel bendtigt dagegen kein tierisches Eiwei8. Dies ist nicht als An- 
passung an Ostseeverhaltnisse zu werten. Heterocheila buccata, die an 
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der Ostsee fast ebenso haufig ist wie Fucellia intermedia, wenn auch weiter 
von der Strandlinie entfernt, ben6tigt ebenfalls fiir ihr Gedeihen tieri- 
sches Eiweif. Solches mu8 also in den Anwurfséumen in gentigender 
Menge vorhanden sein, auch in den Gebieten, wo C. frigida Helgoland 
fehlt. Fiir die tibrigen Arten ist tierisches EiweiB entweder gleichgiiltig 
(Orchestia platensis, Coelopa frigida Kiel) oder geradezu schadlich 
(Thinoseius fucicola). 

In den verschiedenen Anwurfarten treten also erhebliche Verschie- 
denheiten auf. Coelopa frigida Helgoland kommt nur in groBen, nassen 
Braunalgenbainken vor, die reich sind an tierischem EiweiB, Coelopa 
frigida Kiel in ganz ahnlichen Spiilséumen, jedoch wird tierisches EiweiB 
nicht verlangt, Fucellia intermedia bewohnt kleine, rasch vergehende 
Anwurfsiume (meist Fucus), die wenig tierisches Eiwei8 enthalten, 
wahrend Heterocheila buccata ganz ahnliche, aber weiter von der Wasser- 
linie entfernte, gelegentlich vom Sand zugewehte Anwurfpolster bewohnt, 
die tierisches EiweiB enthalten. 

Kommen wir nun zu den zeitlichen Verschiedenheiten in einem An- 
wurfsaum, zur Sukzession. Dazu miissen wir zuerst die Entstehung 
eines Anwurfsaumes im Freiland betrachten. An einen Strand werden 
von den Wellen frische Pflanzen angespiilt. Sie leben noch und besitzen 
eine erhebliche Elastizitat. Die Packung ist daher meist nicht sehr dicht, 
der Wind blast durch sie hindurch. Durch Sandflug werden die boden- 
nahen Thalli z.T. eingesandet, die weit in die Luft ragenden beginnen zu 
trocknen. In solchen frischen Saumen besteht die Besiedlung — neben 
Dipteren-Imagines — fast ausschlieBlich aus Orchestia. Dafiir sind ver- 
schiedene Griinde maBgeblich, vgl. auch S. 482. AuBer Orchestia pla- 
tensis konnte keine der untersuchten Arten frische, lebende Pflanzen 
angreifen. Orchestia zieht dagegen frische Algen stark faulenden erheb- 
lich vor. Nach dem Angriff von Orchestia sterben die Pflanzen rasch ab. 
Ohne diesen Angriff kénnen alle Algen bei gentigender Luftfeuchtigkeit 
sehr lange frisch bleiben und fiir Strandfliegen und Milben keine Besied- 
lungsméglichkeiten bieten. Nach dem Absterben gibt es zwei verschie- 
dene Modglichkeiten: Entweder der Anwurf trocknet aus, wird vom 
Wind am Strand entlang geweht und ist fiir die Anwurftiere nicht ver- 
wertbar; oder aber es sind gentigend viele Pflanzen angeworfen worden, 
so daB auch bei starker Insolation und groBer Warme eine fiir die An- 
wurftiere geniigende Feuchtigkeit erhalten bleibt. Wenn die Pflanzen 
bei gentigender Feuchtigkeit absterben, verlieren sie ihre Elastizitat und 
sinken zusammen. Aus dem lockeren Haufen ist eine kompakte Masse 
geworden. Zuniachst sind die einzelnen Pflanzenteile noch gut erkennbar. 
Orchestia ist zunachst noch haufig. Dann erfolgt eine Massenvermehrung 
der Anwurfdipteren (Coelopa, Fucellia, Limosina, Fannia). Durch die 
Tatigkeit der Larven werden die einzelnen Thalli aufgelést und sind 
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nach einiger Zeit kaum mehr erkennbar. Hier findet Orchestia keine 
geeigneten Lebensbedingungen mehr. Die Massenvermehrung, die unter 
dem frischen Anwurf erfolgte, klingt ab und in alten, stark faulenden 
Spiilsiiumen findet man héchstens einzelne Exemplare. Die tibrigen jetzt 
zu Massenvermehrungen kommenden Arten (neben den Dipteren Milben, 
Collembolen, Coleopteren, vor allem Cercyon depressus) verarbeiten den 
Anwurf zu einem homogenen Brei. Dieser ist gegen Salzgehaltsschwan- 
kungen nicht mehr so gesichert wie der urspriingliche Anwurf. Hin 
pflanzliches Gewebe existiert nicht mehr. Hier siedeln sich nun euryéke 
Formen an, von den untersuchten vor allem Drosophila sp. Ferner un- 
terliegt dieser Brei in starkem Mae der abbauenden Wirkung des 
Wellengangs und der Niederschlige, er versickert langsam im Sand 
und wird ins Meer zuriickgespilt. 

Zostera-Anwurf wird haufig nicht so weit abgebaut. Dadurch, daB 
die groBen Anwurffliegen (Fucellia, Heterocheila, Coelopa, Orygyma) hier 
nicht leben kénnen, bleibt Zostera sehr lange erhalten (in Massen finden 
sich in derartig altem, fast vertorften Anwurf Larven und Imagines von 
Cercyon depressus. Diese Art ist nur in diesem Milieu zu ziichten, nicht 
mit frischen Algen oder Zostera), und es kénnen sogar subfossile Lager 
entstehen. Ahnlich ergeht es Rotalgenanwurf, der jedoch durch seine 
Seltenheit nur geringe Bedeutung besitzt. SchlieBlich kann das erste 
Stadium (Massenvermehrung von Orchestia in frischem Anwurf) ausfallen, 
wenn frischer Anwurf auf stark faulende Banke geworfen wird. Die 
Faulnis greift dann sehr rasch auf die neuen Pflanzenteile tiber. Es ist 
also strenggenommen inkorrekt zu sagen, daB z. B. Coelopa frigida 
Braunalgen als Nahrung braucht. Coelopa nimmt zum Teil zersetztes, 
groBenteils aus Bakterien bestehendes Material auf. Das gleiche gilt 
entsprechend fiir die anderen Strandfliegen. Doch verlauft die Faul- 
nis bei den verschiedenen Pflanzenarten so verschieden, daB die Még- 
lichkeit einer derartigen Vereinfachung besteht. 

Zum Schlu8 miissen wir eine Higenart der Anwurfbewohner be- 
sprechen, die uns bereits bei ihren Salzgehaltsanspriichen beschaftigte. 
Alle Arten — wiederum mit Ausnahme von Orchestia platensis — ver- 
mogen sehr lange mit ungtinstiger Nahrung zu existieren. So leben 
Larven von Heterocheila buccata und Coelopa frigida Helgoland iiber 
zwei Monate und wachsen sogar, selbst wenn ihnen kein tierisches EiweiB 
geboten wird. Dann allerdings sterben sie ab. Die normale Larvalent- 
wicklung dauert bei beiden Arten etwa 14 Tage. Gibt man tierisches 
HiweiB8 erst sehr spit zu, so fressen die Larven in der ersten Zeit nur 
davon und bohren sich véllig in die faulenden Tiere ein. Larven von 
Coelopa frigida Kiel wachsen auf Ceramium und Polysiphonia bis zum 
letzten Stadium, gehen dann aber ein. Auf Ulva entwickeln sich wenige 
Tiere bis zur Imago, doch dauert hier die Entwicklung sehr viel linger 
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_als auf Fucus. Selbst auf Zostera leben frisch geschliipfte Larven von 
Coelopa frigida Kiel ohne zu fressen 3—4 Tage. 

Die Tiere sind also an extreme Hungerperioden angepaft und kénnen 
lange Zeiten mit ungiinstiger Nahrung tiberdauern. Anders verhalt sich 
wieder Orchestia platensis, die — bei giinstigem Salzgehalt — nie linger 
als 7 Tage auf ungiinstiger Nahrung lebt, auf Rotalgen sogar nur 2 bis 
4 Tage. Fir Orchestia scheinen Rotalgen also geradezu giftig zu sein. 

Es sei noch hervorgehoben, dai damit bei den Meerespflanzen ganz 
verschiedene Verhaltnisse vorliegen, je nachdem sie im Meere leben oder 
am Strand faulen. So sind z.B. von lebenden Meeresalgen die Rotalgen 
wohl am dichtesten besiedelt, es folgen Fucus, Zostera und Laminaria. In 
Laminaria-Bestanden ist die Fauna stets relativ arm. Die Verhaltnisse 
sind also von denen des Anwurfs grundsitzlich verschieden. Hinzu 
kommt, daB lebende Meerespflanzen fast ausschlieBlich von einer epi- 
phytischen Fauna besiedelt werden. Es gibt nur ganz wenige Tiere, die 
Meerespflanzen im Wasser angreifen (z.B. Seeigel). Bei den Tieren des 
Strandanwurfs handelt es sich auch ernahrungsmaBig um ganz andere 
Typen als bei den Bewohnern des Phytals. 


3. Die Bedeutung des Substrates 

Wie in friiheren Arbeiten gezeigt werden konnte (REMMERT 1955c,d, 
1956), ist fiir viele Bewohner faulender Substanz Nahrung und Substrat 
identisch, so daB von einem Nahrungssubstrat gesprochen werden kann. 
Um ein Beispiel zu nennen: Limosina brachystoma entwickelt sich in 
reiner Nahrung (z.B. in Salzwasser aufgeweichtes Brennesselpulver) 
nicht anders als wenn dies Futter auf einem besonderen Substrat ge- 
geben wird. Bewohner des Bodens dagegen, wie z.B. terrestrische 
Chironomiden (Pseudosmittia arenaria, Limnophyes virgo, vgl. REMMERT 
1955c) brauchen auBer der Nahrung ein andersartiges Substrat. In 
reiner Nahrung auf Glasboden sterben sie ab. Die Nahrung muB in dem 
Substrat (z.B. Sand) mehr (Pseudosmittia) oder weniger (Limnophyes ) 
fein verteilt sein. 

Die meisten Anwurfbewohner leben von zerfallender organischer 
Substanz. Wird die Nahrung in einem andersartigen Substrat (z.B. Sand) 
fein verteilt, so kann das sogar schadlich sein. Zu dieser Gruppe gehéren 
die Fliegen des Anwurfs, ferner die Milben, z.B. Thinosevus fucicola. 
Eine Ausnahme macht vielleicht Heterocheila buccata, die sich méglicher- 
weise bei der Anwesenheit von Sand besser entwickelt. Im Freiland lebt 
die Art in haufig von Sand verschittetem Anwurf. Uber die meisten 
Collembolen kann hier nichts ausgesagt werden. Hypogastrura viatica 
konnte im Labor nur geziichtet werden, wenn der Anwurf auf Sand 
gegeben wurde. Wurde die Nahrung auf Glasboden gegeben, so lebten 
die Tiere sehr lange und wurden zu besonders groBen Exemplaren, aber 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 3lb 
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es wurde keinerlei Vermehrung festgestellt. Die Art scheint sich dem- 
nach von Fliegen und Milben erheblich zu unterscheiden. Dabei ist 
bemerkenswert, daB man besonderes Massenauftreten dieser Art im An- 
wurf auch stets nur in den untersten Schichten nahe dem Sandboden 
findet. 


Besondere Bedeutung hat Orchestia platensis. Diese Art, die sich 
wohl jedem Faktor gegentiber anders verhalt als die ibrigen Anwurt- 


Abb. 7. Wiihlspuren von Orchestia im Sand 


bewohner, braucht zur Fortpflanzung ebenfalls auBer der Nahrung Sand. 
Auf reinem Fucus auf Glasboden lebt die Art zwar sehr lange, es findet 
aber keine Vermehrung statt. Der Sand mu allerdings auch noch be- 
stimmte Bedingungen erfiillen, um fiir Orchestia verwendbar zu sein. 
Er mu8 feucht sein, doch nicht zu stark, so da Orchestia sich leicht 
Hohlen und Gange bauen kann. Er darf nicht durch faulendes Futter 
verunreinigt sein. Diese Bedingungen — besonders die zweite — sind 
im Labor nicht ganz leicht zu erfiillen. Die Tiere beginnen, sofort nach- 
dem sie in das ZuchtgefiB eingesetzt sind, herumzulaufen und schon 
nach wenigen Stunden finden sich die ersten Héohlen (Abb. 7). In diese 
Hohlen werden Teile der Nahrung eingetragen, faulende Nahrung wird 
in den Sand eingearbeitet, die lichtscheuen, nachtlichen Tiere sitzen 
am Tag in den Hohlen und setzen dort ihre Exkremente ab. Diese Tatig- 
keit bewirkt ein schnelles Verschmutzen des Sandes. In einer normal 
besetzten Zucht ist von einem frischen Laminaria-Thallus, der 1/, der 
Oberflache bedeckt, nach 4 Tagen nichts mehr zu sehen, sondern er ist 
vollig in den Sand eingearbeitet. Dadurch verschmutzt der Boden sehr 
stark und die Verhaltnisse werden fiir Orchestia unangenehm. Die Fort- 
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pilanzung hért schlagartig auf. Dann beginnen diese eigentlich nacht- 
lichen Tiere, den ganzen Tag suchend umherzulaufen. SchlieBlich 
sterben sie ab, wenn sie auch solche Verhaltnisse lange ertragen kénnen. 
In der freien Natur diirfte sich dieser Vorgang etwa so abspielen: Ent- 
weder liegt der Anwurf nahe dem Strand, héhergehende Wellen halten 
den Sand sauber. Oder der Anwurf liegt weit vom Wasser entfernt, 
dann lat jeder Regen den Schmutz im Sande versickern. Wenn das 
aber nicht méglich ist und der Anwurf in einer iibelriechenden Brite, 
die durch die Zersetzung entstanden ist, liegt, dann sucht man Orchestia 
vergebens. Durch ihre Bautatigkeit hat Orchestia eine erhebliche Be- 
deutung fiir die gesamte Biozdnose. Da zudem Orchestia als einzige 
Anwurfart frische Algen angreifen kann, kann ihre Bedeutung kaum 
hoch genug eingeschatzt werden. Auch die iibrigen Talitriden unseres 
Strandes scheinen dhnliche Wihlfahigkeit zu besitzen. Es ist dabei 
bemerkenswert, daB auch die aquatischen Amphipoden z.T. ein recht 
gutes Grabvermoégen haben. Gange von Corophium im Schlamm bei 
sehr niedrigem Wasserstand erinnern sehr an die von Orchestia. 


4. Die Bedeutung der Feuchtigkeit 


Die Feuchtigkeit des Anwurfs spielt eine sehr groBe Rolle. Sehr 
trockener Anwurf wird von keinem typischen Bewohner angegriffen. 
Daher wurde diesem Faktor in allen Arbeiten gréBere Aufmerksamkeit 
geschenkt, wobei alle Autoren auf die auftretenden Schwierigkeiten 
hinweisen. BacKLUND weist nach, daB der subjektiv relativ trocken 
erscheinende Seegrasanwurtf oft einen hoheren Feuchtigkeitsgehalt haben 
kann als Fucus-Spiilsiume, die subjektiv naB erscheinen. Dieser sub- 
jektive Faktor spielt auch bei der Tierverbreitung eine Rolle, er ist nicht 
zu unterschatzen. Messungen des Feuchtigkeitsgehaltes geben also kein 
verlaBliches Bild. Hinzu kommt, daB in groBen, stark faulenden An- 
wurfmassen das Gewebe der Algen in eine tibelriechende Briihe verwan- 
delt wird. Gerade an der Grenze des freien Wassers liegt das starkste 
Massenauftreten von Coelopa und Orygma-Larven. Es erscheint wenig 
sinnvoll, den Wassergehalt verrottender Fucus-Thalli, die in dieser Briihe 
liegen, zu bestimmen, nachdem die umgebende Fliissigkeit abgetropft 
ist, wie dies BAcKLUND notgedrungen tat. Das freie Wasser im Anwurf 
ist ein wichtiger Faktor. Ich ziehe daher vor, hier keine genauen An- 
gaben tiber Feuchtigkeitsprozente zu machen, sondern beschranke mich 
auf subjektive Angaben. 

Dabei unterscheide ich drei Stufen: 

1. Der Anwurf liegt z.T. im Wasser bzw. in einer stinkenden Brihe; 
nimmt man ihn hoch, so lauft reichlich Flissigkeit ab. Charakteristisch 
sind fiir diese Stufe die Larven von Coelopa frigida Helgoland und Orygma 
luctuosum, weniger die von C. f. Kiel. Hierher gehéren auch die Milben 
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Thinoseius fucicola und Th. spinosus, die sich gern iiber freier Feuchtig- 
keit aufhalten. 

2. Vom Anwurf lauft kaum Wasser ab, wenn man ihn hochnimmt. 
Die einzelnen Algenthalli sind aber wassergesattigt (getrockneter Fucus 
nimmt bei Benetzung etwa 400% seines Trockengewichtes an Wasser 
auf, RemMMERT 1956). Typisch fiir Anwurf dieser Feuchtigkeit sind 
Orchestia, Fucellia die Limosina-Arten. Immerhin konnen auch hier 
noch Coelopa, Orygma und die Milben gedeihen, wenn sonst die Bedin- 
gungen giinstig sind. Ebenso kénnen die Limosina-Arten auch in nasserem 
Anwurf sich vermehren, sie erreichen dann aber nur geringe Individuen- 
dichten und diirften unter den verscharften Freilandbedingungen hier 
kaum langere Zeit existieren kénnen. 

3. Der Anwurf enthalt weniger Wasser als die Thalli aufzunehmen in 
der Lage sind. In Spiilsiumen dieser Art nimmt die Artenzahl ganz 
erheblich ab. Man findet zwar gelegentlich Massen von Tieren (z. B. 
Ansammlungen von Hypogastrura viatica unter trockenem Fucus), aber 
es handelt sich dabei meist um Refugien, die bei Austrocknung des ehe- 
mals feuchten Spiilsaumes aufgesucht werden. Charakteristisch fiir nicht 
ganz wassergesittigten Anwurf sind nur ganz wenige Formen, wahr- 
scheinlich z.B. Heterocheila buccata, sicher Cercyon depressus. 

Diese Ubersicht ist natiirlich sehr grob und geniigt nicht den An- 
spriichen, die an eine genaue Analyse gestellt werden mtissen. Wegen der 
genannten Schwierigkeiten ziehe ich sie der MeSmethode vor. Die 
Feuchtigkeit der Sptilsiume ist nattirlich nicht konstant. Es wurde 
bereits auf Ansammlungen unter getrocknetem Anwurf hingewiesen, sie 
wurden als Refugien gedeutet. Dazu wurden einige Experimente ange- 
setzt. Eine Glasschale wurde mit feuchtem Sand gefillt, darauf wurde 
aus einer Flegenzucht ein Teil des Nahrungssubstrates mit Dipteren- 
larven gelegt. Dann wurde mit Hilfe eines Ventilators der Fucus vollig 
ausgedérrt. In den Sand wurde dabei dauernd etwas Wasser geleitet, 
so daB dieser laufend feucht blieb. Ein faustgroBes Stiick Anwurf war 
nach 24 Std lufttrocken. Alle Dipterenlarven — Orygma, Limosina, 
Coelopa — hatten sich auf den feuchten Sand unter dem Anwurf zuriick- 
gezogen und lagen dort dicht beieinander. Nun wurde der Wasser- 
zustrom zum Sand gedrosselt, so da auch die obersten Sandschichten 
zu trocknen anfingen. Die Larven wihlten sich in den Sand ein und 
blieben etwa 1 cm unter der Oberflache. In den tieferen Schichten unter 
dem Anwurf dirften diese Tiere stets gentigend Feuchtigkeit finden und 
nicht selten auch Nahrung. Sie kénnen derartig von Sand verdeckte 
Nahrung ausnutzen (vgl. 8. 487). Damit diirften die Dipterenlarven im 
allgemeinen gegen Austrocknung ihres Lebensraumes gesichert sein. 
Collembolen dagegen, z. B. Hypogastrura viatica, die nicht graben kénnen, 
dirften oft in Massen absterben, wenn ihre Anwurfbank austrocknet. 
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Sie kénnen allerdings lange unter solchen trockenen Sptilsiumen auf 
dem feuchten Sand leben. Bei Orchestia lost Trockenheit Suchwande- 
rungen aus, durch astronomische Orientierung gelangt das Tier wieder 
ans Feuchte (vgl. S. 505). 


d. Die Bedeutung der Temperatur 


Die Temperaturverhaltnisse im Anwurf sind von allen Bearbeitern 
genau studiert worden. Die Untersuchungen zeigen, da8 im eigentlichen 
Anwurf die Schwankungen gering sind (BackLuND 1945, 8S. 79, Scuutz 
1954, S.52u.57). Sie sind anscheinend denen des oberflaichlichen 
Meereswassers ahnlich. In alteren Anwurfbanken scheint die Temperatur 
der tieferen Schichten selten tiber 20°C anzusteigen und in den ganz 
tiefen Schichten noch niedriger zu sein. Im Winter scheint in den inneren 
Lagen der Gefrierpunkt kaum je erreicht zu werden. Die Schwankungen 
an der Oberflache sind dagegen naturgem4B sehr groB (vgl. ScHutz l.c., 
S. 50—58). Bisher sind noch keine Daten iiber die Verainderungen der 
Temperatur im Anwurf vom Entstehen bis zum Vergehen veréffentlicht 
worden. Herr Dr. K. StRENzKE, Wilhelmshaven, stellte mir aus seinem 
unpublizierten Material einige solcher Kurven zur Verfiigung, verglichen 
mit der Lufttemperatur (Abb. 8). Diese Kurven wurden in kinstlichen, 
im Freiland hinter dem Deich angelegten Anwurfbinken gewonnen. Im 
allgemeinen folgt die Temperatur der Anwurfbank der AuBentemperatur. 
Kurz nach dem Anlegen der Anwurfbank mit frischen Algen aber steigt 
sie — wohl durch intensive Faulnisprozesse — stark an. Tag-Nacht- 
Schwankungen, die sich sonst deutlich bemerkbar machen, spielen nur 
noch eine geringe Rolle. Dieser Gipfel klingt nach spatestens einer Woche 
wieder ab. Im Gipfel aber werden sehr hohe Temperaturen erreicht, wie 
sie sonst im Anwurf kaum gemessen werden. 

Die Bedeutung der Temperatur ist haufig tiberschaétzt worden. Nach 
den Arbeiten von JAKOVLEV u. Kriigrer 1954, JAKOVLEV 1956, ScHmIDT 
1955 und 1956 erscheint die Angabe sehr genauer Praferenztemperaturen 
unnotig. Die Vorzugstemperatur hingt vom physiologischen Alter der 
einzelnen Individuen ab, vom physiologischen Zustand (ob durstig oder 
hungrig) und in sehr starkem Mafe von der relativen Luftfeuchtigkeit. 
Man kann nur Vorzugszonen angeben, die dann aber so breit sind, daB 
dkologische Aussagen damit kaum mehr méglich sind. So unterscheiden 
sich die Vorzugszonen mehrerer Acridier nach JaAKoVLEV 1956 nicht, 
obwohl die Arten in ganz verschiedenen Milieus vorkommen. So wurde 
hier auf die Untersuchung von Praferenztemperaturen verzichtet. 


Damit bleiben fiir eine Untersuchung besonders folgende Punkte tibrig: 


1. Wie die Freilandmessungen zeigen, steigt in tiefen Anwurflagen 
die Temperatur kaum tiber 20° an. Die Schwankungen sind gering. Wie 
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reagieren Tiere, die normalerweise in diesen tiefen Lagen leben, auf stark 
erhéhte Temperatur ? 
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Abb. 8. Lufttemperatur und Anwurftemperatur. 4, C, H = Temperatur im Zentrum 
kiinstlicher Anwurfbinke. Dazu Lufttemperatur wihrend des gleichen Zeitraumes 
(nach K. STRENZKE). 
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2. Verhalten sich Tiere, die in den oberflachlichen Lagen vorkommen, 
anders als die aus tiefen Lagen hinsichtlich ihrer Temperaturanspriiche ? 
3. Besteht ein Unterschied zwischen den Tieren, die frisch angewor- 
fenen Anwurf besiedeln und die durch Faulnis ausgeléste Hitzewelle hier 
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uberdauern und denen, die erst nach Abklingen der Hitzewelle den 
faulenden Anwurf besiedeln ? 

Als Tiere der tiefen Lagen sind vor allem Fliegenmaden zu nennen, 
und zwar Coelopa frigida (Kiel und Helgoland) und Orygma luctuosum. 
Ferner sind in tiefen Lagen Limosina-Larven haufig, sie kommen aber 
auch in oberflachlichen Schichten vor. Es wurde versucht, diese Arten 
bei héheren Temperaturen zu ziichten. Im Zuchtraum schwankte die 
Temperatur um 15° C (nachts niedriger, tags bis 19°C). Die Ergebnisse 
waren erstaunlich klar. RegelmaBige Ausfalle in den Zuchten von 
Orygma luctuosum konnten vermieden werden, als die Kulturen in einen 
kihleren Raum gebracht wurden, in dem das Thermometer nie tiber 
15°C anstieg. Genauere Experimente bei konstanten Temperaturen 
(15°, 20°, 23°, 26°C) zeigten folgende Ergebnisse: Bei 15° lassen sich 
alle Limosina-Arten, Coelopa und Orygma leicht ziichten. Bei 20° fallt 
Orygma aus, bei Ooelopa lassen sich ganz schwache Stérungen in 
der Zucht feststellen. Zwar werden kurzfristige Schwankungen in diesem 
Bereich ohne irgendwelche Schadigungen ertragen, doch gehen die 
Larven von Orygma nach 1—2 Wochen nahezu ausnahmslos ein. Alle 
Inmosina-Arten dagegen leben und vermehren sich normal. Bei 23°C 
1aBt sich auch Coelopa nicht mehr ziichten. Allein die Imagines leben 
bei dieser Temperatur noch ohne Schadigungen. Auch Orygma-Imagines 
lassen sich bei dieser Temperatur lange halten, wahrend die Larven 
nach wenigen Tagen eingehen. Die Imagines beginnen bei dieser Tem- 
peratur auch in kleinen GefaBen zu kopulieren, ein Beweis ftir die 
Relativitaét der Hohe der Temperatur (vgl. RemmMErT 1958b). Limo- 
sina-Arten dagegen gedeihen unverandert. Bei 26°C sterben die Hier 
und Larven von Coelopa binnen weniger Tage ab. Die Imagines leben 
noch sehr gut, beginnen aber jetzt auch in kleinen GefaBen zu kopulieren. 
Limosina-Arten vermehren sich nach wie vor. 

Die wirklich echten Tiefenbewohner des Anwurfs sind in ihrem Ge- 
deihen also auf relativ niedrige Temperaturen angewiesen. Bemerkens- 
wert ist, daB diese Arten auch im Winter sehr aktiv sind (vgl. Back- 
LUND 1945). Limosina-Arten dagegen, die auch in den oberflachlichen 
Schichten und sehr kleinen Anwurfséumen vorkommen, ertragen héhere 
Temperaturen ohne weiteres. 

Ziehen wir nun zum Vergleich einen typischen Oberflachenbewohner 
heran, Orchestia platensis. Dieser Amphipode lebt zwar auch haufig tief 
unter nicht zu sehr verfaulten Anwurfsiumen, kann jedoch sehr lange 
Zeitraume mit sehr wenig Nahrung tiberdauern, indem er sich in den 
oberflachlichen Sandschichten eingrabt. Diese Art lebt und vermehrt 
sich ohne irgendwelche Schaédigungen im ganzen untersuchten Tem- 
peraturbereich — also von 15—26° C. Oberflichen- und Tiefenbewohner 
unterscheiden sich also betrachtlich. Der dkologische Schnitt trennt 
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nicht nur verschiedene Arten, sondern verschiedene Stadien einer Art: 
Die Imagines von Coelopa und Orygma sind typische Oberflachentiere 
und ertragen als solche ebenso hohe Temperaturen wie Orchestia und 
Limosina; ihre Larven als Tiefenbewohner dagegen verhalten sich sehr 
verschieden. 

Diese Ergebnisse geniigen vollauf, um einige Aussagen tiber den 
Einflu8 der Hitzewelle am Beginn der Faulnis zu machen. Orchestra 
platensis ist die einzige Art, die frischen Anwurf angreifen kann. Sie 
lebt in diesem Anwurf so lange, daB sie zweifellos die Hitzewelle dort 
tiberstehen mu. Die Experimente zeigen, daB sie dazu ohne weiteres 
in der Lage ist. Die iibrigen Arten aber besiedeln den Anwurf erst dann, 
wenn er in intensive Faulnis tibergegangen ist — also erst nach der 
durch die Verwesungsprozesse hervorgerufenen hohen Temperatur. Schon 
oben wurde festgestellt, da®B die Fliegen den Anwurf erst viel spater be- 
siedeln als Orchestia, da sie frische Algen nicht verwerten kénnen. Dazu 
kommt hier also noch ein Hemmnis fiir die Fliegen: die hohe Temperatur. 
Im Freiland diirften sich diese Verhaltnisse meist verwischen. Oft wird 
nicht sehr viel Anwurf angespiilt, so kommt keine Hitzewelle zustande. 
GroBe Anwurfmengen kommen meist nur bei Wintersttirmen an den 
Strand. Hier ist zwar die Anfangs-Hitzewelle deutlich, aber sie wirkt 
sich nur ganz im Inneren aus. An den Randgebieten kommt es unter 
diesen Bedingungen zu Massenentwicklungen von Dipteren, die sich sonst 
wegen der allgemein niedrigen AuBentemperatur nur zégernd entwickeln 
wiirden. 

Eine einschrankende Bemerkung hinsichtlich der angewandten Ver- 
suchsmethodik sei gestattet: Tagesperiodisch wechselnde Temperaturen 
sind allgemein giinstiger als vollig konstante (AscHorr 1958). Wahr- 
scheinlich hat dies fiir 6kologische Experimente eine erhebliche Bedeu- 
tung. In meinen Versuchen konnte ich die Temperatur leider nicht nach 
Belieben regeln und muBte mit konstanten Werten arbeiten. Wie weit 
das die Ubertragbarkeit auf das Freiland beeintrachtigt, 1a8t sich bisher 
nicht sagen. Wahrscheinlich aber werden sich kaum Anderungen 
ergeben. 

6. Die Bedeutung einer Uberflutung 


Kin Lebensraum, der wie der Strandanwurf nahe der Wasserlinie 
liegt, ist dauernd der Gefahr ausgesetzt, tiberflutet zu werden. Derartige 
Uberflutungen diirften an der Nordsee regelmaBig bei Springtiden er- 
folgen, an der Ostsee nur gelegentlich bei besonders hohem Wasserstand. 
Experimentell wurde dies untersucht, indem in einem Gezeitenaquarium 
(RemMMERT 1955c) die Zucht taglich mehrere Stunden tiberspiilt wurde. 
Ferner wurden Dipterenlarven und Orchestia in Aquarien mit Seewasser, 
die dauernd stark durchliiftet wurden, eingesetzt, um zu priifen, wie 
lange diese Tiere unter Wasser lebensfahig sind. 
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Orchestia stirbt in nicht durchliiftetem Seewasser nach 4—5 Std. 
ab, selbst wenn das Wasser vor Versuchsbeginn stark durchliiftet wurde. 
Dipterenlarven dagegen zeigen keinen deutlichen Unterschied in sauer- 
stoffarmem und sauerstoffreichem Wasser. In gut durchliiftetem Wasser 
kann Orchestia tagelang ohne Schadigungen existieren. Alle Tiere 
allerdings sind sehr unruhig und versuchen dauernd, aufs Trockene 
zu gelangen. Offensichtlich braucht besonders Orchestia bei Uberflutung 
eine Versteckméglichkeit. Es wurden daher hohle Korallenbruchstiicke 
in das Aquarium eingelegt. Orchestia suchte diese Hohlraume sofort aut 
und verschwand darin. Héchstens nachts — Orchestia ist ja besonders 
nachts aktiv — wurden die Tiere wieder auf der Suche nach trockeneren 
Ortlichkeiten beobachtet. Diese Beobachtung legte die Vermutung nahe, 
daB die Tiere unter Wasser vielleicht lufterfiillte Hohlraume suchen, in 
denen sie die Zeit des Hochwassers iiberdauern. Daher wurde bei 
Wiederholungen des Versuchs darauf geachtet, daB die Korallenstiick- 
chen frei von Luftblasen waren; zusatzlich wurden umgekehrte Glas- 
schalen eingelegt, unter denen sich betrachtliche Luftblasen befanden. 
Diese Schalen wurden so plaziert, daB die Krebse auf der rauhen Ober- 
flache der Korallen — an denen sie sich gern festhielten — in die Luft- 
blase steigen konnten. Dies Experiment schlug fehl. Keine Orchestia 
hielt sich langere Zeit in der Luftblase auf. Beim Suchen kamen die 
Tiere zwar gelegentlich an eine solche Stelle, um sie aber sofort wieder 
zu verlassen. Orchestia scheint Uberflutungen nicht in solchen luft- 
erfiillten Hohlraumen zu tiberstehen oder tiberstehen zu miissen. Die 
Tiere verstecken sich lediglich gern in Hohlraiumen aller Art. 

Ganz andere Resultate hatte eine regelmaBige Uberflutung. Coelopa 
frigida Helgoland (RemMMERT 1955d) Limosina brachystoma (REMMERT 
1955c) und Thinoseius fucicola ertragen eine dreistiindige tagliche Uber- 
flutung ohne weiteres. Alle drei Arten lassen sich dabei leicht tiber 
mehrere Generationen ziichten. Anders Orchestia platensis. Schon eine 
tagliche zweistiindige Uberflutung brachte nach kurzer Zeit die Popula- 
tion zum Absterben. Allerdings muB dabei folgendes bemerkt werden: 
Das Wasser, das eine solche Zucht bedeckt, ist sehr stark getriibt von 
den faulenden Nahrungsteilen und dem Kot der Tiere und riecht un- 
angenehm. Eine Durchliiftung schafft hier auf kurze Sicht keine Ab- 
hilfe, sondern verschlimmert die Lage nur dadurch, da die tieferen 
Schichten, in denen Sauerstoffschwund herrscht, mit aufgewirbelt 
werden. Die Ergebnisse diirfen also nur sehr bedingt ins Freiland tiber- 
tragen werden. Sie entsprechen Uberflutungen von feuchten, mit faulen- 
den Algen erfiillten Lagunen, wo Orchestia fehlt oder so stark faulen- 
den Anwurfbinken, deren untere Schichten eine tibelriechende Briihe 
enthalten. Auch hier kann sich Orchestia nicht halten. Bei normalen 
Uberflutungen des Strandanwurfs diirfte sich Orchestia ebensogut, wenn 
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nicht besser, halten kénnen wie die Dipterenlarven. Die Menge des 
Wassers ist so groB, daB der aufgewirbelte Schmutz keine Bedeutung 
besitzt. Das Wasser ist sauerstoffreich genug, um Orchestia lange genug 
Existenzméglichkeiten zu bieten. 

Eine Uberflutung von 6 Std Dauer taglich wurde von keiner 
untersuchten Art ertragen. Zwar halten die Tiere dies einige Zeit aus, 
doch stockt die Vermehrung vollkommen, so da sich die Arten nicht 
ziichten lassen. Damit dirften die Tiere des Strandanwurfs gentigend 
an Uberflutungen, wie sie im Bereich dieses Milieus vorkommen, an- 
gepaBt sein. Gegen eine Benetzung sind lediglich die Imagines der 
Dipteren empfindlich. Sie diirften sich bei Gefahr rechtzeitig in héher- 
gelegene Gebiete zuriickziehen kénnen. So beobachtet man am Fels- 
strand bei Hochwasser Massen von Imagines an den Felsen und in 
Ritzen. BackLtunp 1944 beschreibt bei dem Kafer Cafius xantholoma 
eine eigenartige Reaktion, die bei Uberflutung eintritt. Der Koérper des 
Tieres kriimmt sich und schlieBt dabei Luftblasen ein, die ein Unter- 
sinken verhindern. 

Allerdings stellt diese Resistenz gegen Uberflutungen sicher kein 
spezifisches Charakteristikum von Strandtieren dar. Die Unter- 
suchungen von HurKka 1956 an Maikaferengerlingen legen dar, daB 
auch Bodentiere ahnliche Uberschwemmungen ohne weiteres ertragen 
(Anpassung an starke Regengiisse!). Die Larven von Melolontha hippo- 
castani kénnen bis zu 48 Std ohne Schadigungen und bis zu 72 Std 
ohne wesentliche Ausfalle unter Wasser bleiben. Bei héherer Tempe- 
ratur liegt die Sterblichkeit héher. Das Absterben ging in sauerstoff- 
freiem Wasser (abgekocht)! und gewohnlichem Leitungswasser fast 
gleich schnell vor sich. Hurxa konnte zeigen, da8 der Tod nicht durch 
Ersticken infolge Sauerstoffmangels, sondern durch osmotische Wasser- 
aufnahme vor sich geht. Dies diirfte bei den Strandanwurftieren z.T. 
anders sein, da ja das Meereswasser einen giinstigeren osmotischen Wert 
besitzt als Leitungswasser, andererseits deuten die Ergebnisse, die an 
den Fliegen gewonnen wurden, auf ahnliche Mechanismen hin. Bei 
Orchestia liegen die Dinge bestimmt anders; unter Wasser geht diese Art 
vor allem an Sauerstoffmangel ein. 


7. Die Bedeutung einer Sandiiberwehung 

Von einer bestimmten Windgeschwindigkeit an wird der trockene 
Sand am Strand transportiert und kann dort liegende Gegenstiinde 
— z.B. den Anwurf — véllig tiberlagern. Ebenso kann Wellengang den 
Anwurf einsanden. Die dkologische Bedeutung dieser Tatsache scheint 
bisher kaum untersucht zu sein So wie sandbewohnende Pflanzen an 
dauernde Uberwehungen angepaft sind, ja, z.T. eine solche geradezu 
bendtigen (Salix repens, Ammophila arenaria, vgl. Gussnur, S. 42), 


Der Strandanwurf als Lebensraum 487 


werden auch Tiere darauf eingestellt sein, eine Ubersandung zu iiber- 
stehen. Krocurus 1932 teilt mit, daB 33,3% der Flugsandgebiete be- 
wohnenden Arthropoden ein gutes Grabvermégen besitzen, dagegen nur 
5,6% der Sandstrandarthropoden. Diese Angaben wurden vor allem 
aus strukturellen Kigentiimlichkeiten der Tiere erschlossen, genauere 
Experimente fehlen. 

Marptes u. Marpies 1934 studierten die Reaktionen von Voégeln, die am 
Strand briiten, auf Ubersandung des Geleges. Briitende Vodgel verlassen nur 
sehr ungern die Kier, wenn ein Sandsturm herrscht. Werden sie dennoch dazu 
gezwungen, so finden alle Arten die ungefaihre Stelle des iibersandeten Geleges 
wieder. Das Nest wird jedoch von der FluBseeschwalbe (Sterna hirundo) nur dann 
freigescharrt, wenn die Kier ein wenig durch den Sand schimmern oder wenn der 
Vogel bei den durch das Fehlen der Kier hervorgerufenen Fehllaufhandlungen wie 
Scharren und Picken zufallig auf die Hier sté8t. Dagegen scheint die Zwergsee- 
schwalbe (Sterna albifrons) ihre Hier auch dann ohne Schwierigkeit wiederzu- 
finden und freizuscharren, wenn sie vom Sand vdllig bedeckt sind. Gelegentlich 
k6énnen die Hier dann zwischen Schnabel und Brust geklemmt und an eine andere 
Stelle transportiert werden. Zwischen dem typischen Sandstrandbewohner (St. 
albifrons) und einem Vogel, der vegetationsreichen Boden bevorzugt (St: hirundo), 
besteht also ein deutlicher Unterschied. 

Fir die Tiere des Strandanwurfs hat der Sand zwei verschiedene 
Wirkungen: 

1. Die Ubersandung schlieBt den Anwurf vom freien Luftraum ab. 

2. Wenn es sich um trockenen Sand handelt, geht mit der Uber- 
sandung eine Austrocknung parallel. 

Um diese beiden Punkte nicht zu vermischen, wurde a) die Uber- 
sandung mit trockenem Sand vorgenommen; b) dieser trockene Sand 
auf eine giinstige Feuchtigkeit gebracht; und c) Nahrung etwa 1 cm 
tief in feuchtem Sand versenkt und dann die Tiere zugesetzt. 

a) Hine einfache Ubersandung wirkt wie eine einfache Austrocknung. 
Die Tiere halten sich lange in Hohlen (Orchestia) oder unter feuchtem 
Tang (Dipterenlarven) versteckt und versuchen dann, feuchtere Wohn- 
platze zu finden. Dabei haften die trockenen Sandkérner an der Ober- 
fliche der Tiere fest (Orchestia, Dipterenlarven), schranken die Bewe- 
gungsfreiheit ein und erhéhen die Austrocknung. Wenn die Tiere nicht 
bald eine feuchte Stelle finden, so vertrocknen sie. 


Diese Schwierigkeit besteht nicht, wenn man an Stelle der Insekten- 
Larven Imagines verwendet. Es wurden daher Fliegen durch Schiitteln 
am Boden eines GlasgefaéBes gehalten und dann mit Sand tiberschiittet. 
AnschlieBend wurde beobachtet, wie lange die Tiere brauchten, um sich 
zur Oberfliche durchzuarbeiten. Da diese Zahlen fiir sich allein nicht 
viel aussagen wiirden, wurde der gleiche Versuch auch mit Binnenland- 
tieren durchgefihrt. 

Zunachst wurde Coelopa frigida Helgoland mit Scatophaga stercoraria 
verglichen. Diese Fliege ist auf Viehweiden an Dung hautig. Sie ist 
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etwas gréBer als Coelopa frigida, aber im ganzen durchaus vergleichbar. 
Das Ergebnis war einigermafen iiberraschend. Auf die beschriebene 
Weise verschiittete Coelopen arbeiten sich innerhalb von 10 min samt- 
lich durch eine 3 cm dicke Sanddecke nach oben durch. Selbst die hier- 
durch ermiideten Tiere schaffen es zum iiberwiegenden Teil, ein zweites 
Mal eine ebenso starke Sandschicht zu durchbohren. Dagegen gelang 
es keiner einzigen Scatophaga, auch nur einmal eine 3 cm machtige 
Sanddecke zu durchwiihlen. Der Unterschied zwischen dem Sand- und 
dem Wiesenbewohner ist also sehr deutlich. Dabei ist besonders be- 
merkenswert, da man auf Grund struktureller Untersuchungen Coelopa 
sicher nicht zu den Tieren mit gutem Grabvermégen gerechnet haben 
wirde, die Gattung zeigt keinerlei diesbeziigliche Anpassungen. Den- 
noch ist der Unterschied in der Grabfahigkeit sehr ausgepragt. Dies 
Beispiel zeigt wieder einmal, wie vorsichtig man sein muB bei der Be- 
urteilung struktureller Merkmale im Hinblick auf die Lebensweise einer 
Art. Noch deutlicher wird der Unterschied, wenn man an Stelle von 
Coelopa frigida eine andere Art der Gattung, C. pilipes, verwendet. 
Uberschiittete Tiere arbeiten sich in !1/,min durch eine 1 cm dicke 
Schicht, innerhalb von 3 min durch eine 4cm dicke Schicht. Man 
kann den Versuch haufig wiederholen, ohne dafB die Tiere Ermiidungs- 
erscheinungen zeigen. Dabei ist die Art betrachtlich kleiner als Nor- 
maltiere von C. frigida! Ganz anders liegen die Dinge bei Fucellia inter- 
media. Diese fluglustige Art —im Gegensatz zu der meist tief im Anwurf 
lebenden C. pilipes sitzt sie gewohnlich auf dem blanken Sand — zieht 
sich bei Sturm meist ins Hinterland zuriick und diirfte daher kaum je 
tiberschiittet werden. Ihre Grabfahigkeit ist nicht gréBer als die von 
Scatophaga, damit unterscheidet sie sich von ihren Binnenlandver- 
wandten nicht (gepriift Fannia canicularis, Musca domestica, Calliphora 
erythrocephala, die alle ebenso schlecht graben). Ebenfalls schlecht 
grabende Tiere sind Spinnen. Erigone arctica — die einzige Art, die im 
Anwurf anscheinend ihr Optimum erreicht, ohne aber vdllig an diesen 
Lebensraum gebunden zu sein — grabt nicht besser als Erigoniden 
(z.B. Stylothorax retusa gepriift) aus dem Binnenland. Sie vermag sich 
von einer nur 2 cm dicken Sanddecke nicht zu befreien. Versuche mit 
typischen Sandspinnen, z.B. Arctosa perita, wurden nicht unternommen, 
da sie im Anwurf nicht vorkommen. 

b) Dipterenzuchten und solche von Orchestia platensis wurden mit 
Sand tiberschiittet und dieser auf eine fiir die betreffende Art giinstige 
Feuchtigkeit gebracht. Orchestia lebt in solchen Zuchten gut. Sie baut 
sich bald Roéhren zur Oberfliche und lebt von der feuchten, verschiit- 
teten Nahrung. Dipterenlarven wandern meist aus der Nahrung heraus 
nach oben. Die Larven von Limosina k6énnen sich dann meist nicht 
wieder eingraben und in die Nahe der Nahrung gelangen. Sie vertrocknen 
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entweder oder machen die Metamorphose beschleunigt durch (kleine 
Imagines). Die Larven von Coelopa dagegen graben sich nach der 
Wanderphase wieder ein. Dabei entstehen im Sand Strukturen, wie sie 
ReEmMERT (1955c) bei der Tatigkeit von Larven terrestrischer Chirono- 
miden fand oder wie sie Brauns 1939 als Ergebnis der sandleckenden 
Tatigkeit der Imagines von Scatella subguttata beschreibt und abbildet. 
Sie sind nur tiefer und gréber. Die Coelopa-Larven leben dann weiter 
an der vom Sand nur noch teilweise verschiitteten Nahrung — durch 
die Wiuhlerei gelangt ein Teil an die Oberfliche — und entwickeln sich 
zur fertigen Imago. Allerdings ist die intraspezifische Konkurrenz sehr 
groB, die Tiere fressen lieber an der Oberflache und greifen daher Puppen 
der eigenen Art an. 

c) Nahrung, die tief im feuchten Sand versenkt wurde, so da8 an 
der Oberflache nichts mehr von ihr erkennbar war, wurde von Orchestia 
sehr rasch gefunden (zufallig ?). Die Tiere bauen sich tiefe Tunnel im 
feuchten Sand, dabei stoBen sie auf die Nahrung. Sie k6énnen sich in 
solchen Zuchten, die oberflichlich nur reinen Sand enthalten, durchaus 
halten und vermehren. Larven von Limosina brachystoma dringen nur 
in Ausnahmefallen durch den Sand bis an die Nahrung vor. Selbst 
wenn man erwachsene Larven zusetzt, ist der Erfolg gering. Noch ge- 
ringer wird er, wenn lediglich Kier auf dem Sand plaziert werden. 
Hunderte ergeben nur wenige Imagines. Coelopa-Larven dagegen fanden 
im Experiment regelmaBig die versteckte Nahrung und entwickelten 
sich zur Imago weiter. Selbst wenn nur Hier auf dem die Nahrung ver- 
deckenden Sand plaziert wurden, erhielt man Imagines. Die jungen 
Larven kénnen also beachtlich im Sande bohren. Mit weiteren Arten 
konnte dies Experiment nicht durchgeftthrt werden. Manche Arten 
— z.B. Heterocheila buccata — scheinen ja besonders in von Sand iiber- 
decktem Anwurf zu leben. Es wire interessant, mit diesen Arten die 
gleichen Experimente durchzufihren. 

Damit ist gezeigt, da die Bewohner des Strandanwurfs mit einer 
Sandiiberwehung fertig zu werden durchaus in der Lage sind. Daf 
Orchestia am besten eine Uberlagerung feuchten Sandes ertragt, stimmt: 
mit den Freilandbeobachtungen gut tiberein. Die Art lebt am nachsten 
der Wasserlinie, wo Umschichtungen an der Tagesordnung sind. Aller- 
dings 148t sich infolge der wenigen bisher durchgefiihrten Experimente 
nicht sagen, wieweit diese Eigenschaften als charakteristisch fiir Strand- 
tiere aufzufassen sind. Zumindest Dinentiere diirften sie im gleichen 
MaBe besitzen. 

8. Die Bedeutung des Windes 

Der Wind hat eine physiologische Bedeutung — er trocknet aus und 
erhoht damit den Betriebsstoffwechsel. Tiere, die in einem dauernden 
Luftstrom aufwachsen, brauchen fiir ihre Entwicklung langer als solche, 
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die in ruhiger Atmosphire leben. Daneben hat er eine starke mechani- 
sche Bedeutung. Auf diese soll hier allein eingegangen werden. 

An der Kiiste ist der Wind starker als im Binnenland (Abb. 9). Da- 
bei ist es gleichgiiltig, ob es sich um eine auflandige oder ablandige 
Strémung handelt. Es ist also damit zu rechnen, da8 Kiistentiere an 
hohere Windgeschwindigkeiten angepaBt sind als Binnenlandtiere. 

Im folgenden werden die Windgeschwindigkeiten stets in m/sec an- 
gegeben. Um einen Vergleich mit den normalerweise angegebenen 
Windstarken zu erméglichen, sei hier die Tabelle wiederholt: 


Starke 0= 0 — 0,2m/sec Starke 7 = 13,9—17,1 m/sec 
1= 0,3— 1,5 m/sec 8 = 17,2—20,7 m/sec 
2= 1,6— 3,3 m/sec 9 = 20,8—24,4 m/sec 
3= 3,4— 5,4 m/sec 10 = 24,5—28,4 m/sec 
4= 5,5— 7,9 m/sec 11 = 28,5—32,6 m/sec 
5 = 8,0—10,7 m/sec 12 = 32,7—36,9 m/sec. 
6 = 10,8—13,8 m/sec 


Streicht ein Strom an einem unbewegten Medium vorbei, so wird er 
in dessen Nahe durch Reibung gebremst. Am Rand ist die Geschwindig- 
keit stets = 0. Wenn man 
also durch ein Rohr einen 
Luftstrom leitet, so ist die 
Geschwindigkeit im Zentrum 
groBer als am Rand. Hier 
bildet sich eine sog. Grenz- 
oder Reibungsschicht aus, 
die zwar nicht scharf von 
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Abb. 9. Windgeschwindigkeit tiber Land und Meer. a Feuerschiff Au®eneider; 6 Insel 
Neuwerk; c Stadt Cuxhaven; d Oste; e Wiimme. d und e sind Binnenlandstationen. Die 
Pfeile geben die Windrichtung an (nach PRAGER 1941) 


Abb. 10. Strémungsgeschwindigkeit in dem benutzten Windkanal. Die Zahlen geben die 
Entfernung vom Rand in cm an, 5 = Zentrum des Kanals 


den tibrigen Luftschichten getrennt ist, sich aber durch erheblich 
geringere Geschwindigkeit auszeichnet. Vom Zentrum zum Rand hin 
fallt die Geschwindigkeit asymptotisch ab. Dies ist selbst in glatten 
Rohren sehr deutlich (Abb. 10). Die Geschwindigkeitsverteilung hangt 
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davon ab, ob es sich um eine laminare oder turbulente Strémung handelt. 
Fir unsere Verhaltnisse kommt wohl nur die turbulente in Frage, eine 
laminare tritt nur bei sehr geringen Geschwindigkeiten in engen Rohren 
auf (in der Limnologie ist dies fiir Wasserstromungen bekannt und gut 
untersucht). Wir haben bei der tubulenten Strémung eine relativ scharf 
ausgebildete Grenzschicht und dariiber eine ziemlich konstante Stré- 
mung, wo die Geschwindigkeit jedes Teilchens einen stationaéren Mittel- 
wert besitzt, welcher durch unregelmaBige Schwankungen in der Langs- 
und Querrichtung tiberlagert wird. In dieser Grenzschicht spielen sich 
weitere bestimmte Strémungen ab, die ebenfalls meist turbulenten 
Charakter tragen. Die Reibungsschicht tiberzieht nicht etwa als diinner 
Film die gesamte Oberfliche eines Kérpers, sondern lést sich an be- 
stimmten Stellen ab, gerat als langsames Teilchen in schnellere Massen 
und erzeugt Wirbel. Damit wird die ganze rauhe Oberflaiche von gréBeren 
Wirbeln mit erheblich geringerer Geschwindigkeit als die eigentliche 
Stromung bedeckt, teilweise sogar mit Gegenstrémungen u. dgl. (Fiir 
weiteres vg]. KAUFMANN 1954.) Wenn also die 6kologische Bedeutung des 
Windes untersucht werden soll, miissen diese Verhaltnisse mit in Rech- 
nung gezogen werden. Es gentigt nicht, die meteorologischen Windmes- 
sungen mit dem Verhalten von Tieren zu vergleichen, sondern es mu8 
die Windgeschwindigkeit an der Stelle gemessen werden, an der sich 
das Tier befindet. In der Natur kommt es wohl nie vor, daB ein Luft- 
strom tiber eine vollig ebene Flache streicht. Immer zeigen Boden, Fels- 
wande, Baumstimme, Wasserflichen deutliche Rauhigkeiten, an denen 
sich eine besonders starke Reibungsschicht ausbildet. Werte tiber Wind- 
geschwindigkeiten in verschiedener Hohe vom Boden scheinen nahezu 
voéllig zu fehlen (Angaben finden sich bei LuNpEGARD und GEIGER). 
Daher seien einige MeBwerte gegeben, die mit einem Schalenkreuz 
gewonnen wurden (Abb. 11). In der Kurve sind MeBwerte von einem 
stillen Tag am Ausgang der Kieler Forde und an einem windigeren bei 
Hohwacht aufgetragen. Jeder Wert wurde aus etwa 50 Hinzelmes- 
sungen gemittelt. Ganz klar zeigt sich, da die Windgeschwindig- 
keit in den bodennahen Schichten stark absinkt. Die Rauhigkeit 
des offenen Sandstrandes — an dem beide Kurven gewonnen wurden — 
gentigt zu einer derartigen Herabsetzung der Geschwindigkeit. An 
beiden Beobachtungstagen flogen Fucellia und Coelopa niedrig am 
Boden gegen den Wind. 

Diese Ergebnisse berechtigen uns, einige Verhaltenseigentimlich- 
keiten und strukturelle Merkmale von Tieren als besonders giinstig fiir 
windreiche Gebiete zu betrachten. Alle kleinen Tiere werden begiinstigt 
sein. Sofern sie flugunfihig sind, bendtigen sie keine weiteren Anpas- 
sungen an den Wind (Milben), da sie in der Grenzschicht leben und nicht 
von starken Luftbewegungen erreicht werden. Dies gilt auch fiir flug- 
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fahige Tiere, solange sie am Boden sitzen. Tatsachlich geht kein typi- 
sches Strandinsekt deutlich iiber StubenfliegengréBe hinaus. Ferner 
ist es fiir die flugfahigen Tiere vorteilhaft, nicht in hohe, rasch bewegte 
Luftschichten zu geraten. Ein Fliegen in geringer Hohe ist also giinstig. 
SchlieBlich diirften sich Tiere bei besonders starkem Wind durch spezielle 
Verhaltenseigentiimlichkeiten auszeichnen — wie Andriicken an die 
Unterfliche, Aufsuchen von Verstecken usw. 

Sehr haufig wird die Reduktion der Fliigel und damit des Flugver- 
mogens als Anpassung an starke Winde gedeutet. ,,Bei den Insekten 
200 sind vor allem die Fligel 
solche Organe, die die 
windfangende Oberflache 
750 ; vergréBern. Es ist deshalb 
fiir diese Tiere sehr wich- 
tig, den Druck des Win- 


700 des auf die Fligel zu 
vermindern... Aber die 
effektivste  Eigenschaft 

50 ist doch die totale Flii- 


gellosigkeit oder Fhigel- 
reduktion® (KRoGERUS 
} : , ; 3 1932). Fiir sitzende Tiere 
Abb. 11. Windgeschwindigkeit am Sandstrand. Aa darften Flagel (als ,;wind: 
szisse = m/sec; Ordinate = Hohe tiber dem Bodenin cm fangende“ Organe) kaum 
eine Rolle spielen. Flie- 

gende Tiere kénnen natiirlich leicht verdriftet werden, wenn sie in héhere 
Luftschichten geraten. Es mu8 jedoch als zweifelhaft angesehen werden, 
ob Fliigellosigkeit am Strand eine solche Rolle spielt, wie meist angenom- 
men wird. Betrachten wir die Dipteren, die ja ihre Fliigel nicht unter 
Decken verstecken kénnen (wie Kafer), bei denen wir also Fliigelreduktio- 
nen besonders zahlreich finden miiBten. Kart nennt 280 Arten in seiner 
Monographie der brachyceren Dipteren der Nord- und Ostsee, abgesehen 
von weiteren, unregelmaBig auftretenden Formen. Davon haben 11 
reduzierte Fliigel. Vier davon kommen nicht nur in Meeresdiinen, 
sondern auch in Flugsandgebieten des Binnenlandes vor. Sechs weitere 
gehéren zur Gattung Chersodromia, deren zahlreiche Binnenlandarten 
sich ebenfalls durch reduzierte Fliigel auszeichnen. Es bleibt also héch- 
stens eine Art (Oscinella brachyptera) von 280, die die Theorie stiitzen 
kénnte. Ahnlich liegen die Dinge bei den nematoceren Dipteren. REM- 
MERT 1955b studierte 38 Arten, die fast alle ans Meer gebunden sind. 
Davon sind nur die Weibchen einer Art fliigellos (Clunio marinus). Ein 
derartiger Prozentsatz wird sich in wohl allen Lebensraéumen finden 
lassen. Zumindest an den deutschen Kiisten ist also die Fligelreduk- 
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tion kein charakteristisches Merkmal von Kiistendipteren. Hs ist aller- 
dings méglich, da8 Fliigelreduktion auf isolierten, sehr starken Stiirmen 
ausgesetzten Inseln als Anpassung zu deuten ist, wie dies Hussz 1924, 
S. 555, tut, doch erscheint auch hier weitere Arbeit notig. Rein theore- 
tisch ist eine Fliigelreduktion bei Strandtieren nur dann ndétig, wenn sie 
nicht in der Lage sind, beim Fliegen die ruhige Grenzschicht auszu- 
nutzen. Zu ahnlichen Ergebnissen kam TiscHiErR (1955, S. 266). 

Im Experiment wurde der Einflu8 des Windes auf folgende Weise 
untersucht: Ein Plexiglasrohr, das vorn und hinten durch Fliegengaze 
verschlossen war, wurde an eine Turbine angeschlossen und ein Luft- 
strom hindurchgeleitet. In das Rohr wurden verschiedene Dipteren ein- 
gesetzt und ihre Reaktion bei verschiedenen Windgeschwindigkeiten 
beobachtet. Die Starke des Stromes wurde mit einem Staudruckmesser 
(Pitot-Rohr) gemessen. Dadurch war es méglich, an jedem beliebigen 
Punkt die jeweilige Stroémungsgeschwindigkeit festzustellen, und zwar 
durch die geringe Offnung des Pitot-Rohres, genau an der Stelle, wo die 
Fliege saB. Da bisher keine derartigen Daten vorliegen, wurden zum 
Vergleich eine Anzahl von Binnenlandfliegen herangezogen, und zwar 
folgender Gattungen: Limonia, Nemotelus, Dioctria, Dolichopodidae, 
Syrphus, Eristalis, Sphaerocera, Sciomyza, Trypetidae, Scatophaga, 
Calliphora, Sarcophaga. é 

Zunaichst wurde untersucht, wie lange sich die einzelnen Arten bei 
verschiedenen Windgeschwindigkeiten am Plexiglasrohr festhalten 
k6énnen und wann sie vom Luftstrom abgerissen werden. Die Ergebnisse 
sind im folgenden zusammengestellt. 

Strémungsgeschwindigkeit am Rand: 1,5 m/sec, 

im Zentrum: 3,5 m/sec. 

Calliphora lauft fast nur noch gegen den Strom, wird beim Fliegen 
sofort abgetrieben und gegen das hintere Netz geworfen. Ebenso ver- 
halt sich Syrphus ribesti. Sphaerocera und Limosina laufen noch mit 
dem Strom, Sphaerocera allerdings nur fiir kurze Zeit, da die Fligel im 
Gelenk segelartig aufgeblasen werden. Keine deutliche Reaktion zeigen 
Scatophaga und Sciomyza. Limonia kann sich nicht mehr halten und 
wird an das hintere Netz gepreft, wo sie sich sehr miihsam bewegt. 

Strémungsgeschwindigkeit am Rand: 2 m/sec, 

im Zentrum: 6,3 m/sec. 

Coelopa, Fucellia, Helcomyza und Orygma laufen leicht gegen den 
Strom, auch quer zur Stromrichtung. Kurzfristig konnen sie auch mit 
dem Strom laufen. 

Strémungsgeschwindigkeit am Rand: 4 m/sec, 

im Zentrum: 8 m/sec. 

Calliphora halt sich mit Miihe gegen den Strom am Glas fest. Coelopa 

und Orygma beginnen, sich in Ritzen zu ducken. Coelopa kann zur Not 
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noch mit dem Strom laufen. Eine senkrecht zum Strom sitzende Hristalis 
horticola wird abgerissen und gegen das hintere Netz geschleudert. 

Strémungageschwindigkeit am Rand: 6 m/sec, 

im Zentrum: 10 m/sec. 

Syrphus ribesii, Sciomyziden und Trypetiden sind abgerissen und 
hangen mit dem Riicken am hinteren Netz; sie sind nicht in der Lage, 
sich umzudrehen. Scatophaga halt sich gegen den Strom noch am Glase 
fest. 

Stromungsgeschwindigkeit am Rand: 10 m/sec, 

im Zentrum: 12 m/sec. 

Calliphora und Sphaerocera werden vom Strom abgerissen und gegen 
das Netz geschleudert. Sehr mithsam halten sich noch fir kurze Zeit 
Sarcophaga, Scatophaga, Dioctria und Dolichopodiden. Sind sie aber 
einmal abgerissen, so hingen sie bewegungsunfahig am hinteren Netz. 
Lediglich die Dolichopodiden vermégen sich durch Schwirren einiger- 
maB8en davor zu schiitzen, daB sie in die Netzmaschen gepreBt werden. 

Strémungsgeschwindigkeit am Rand: 11 m/sec, 

im Zentrum: 14,5 m/sec. 

Helcomyza ustulata und Fucellia intermedia halten sich noch eben. 
Coelopa und Orygma dagegen kénnen sich ohne Schwierigkeit festhalten. 
Beide laufen noch leicht gegen den Strom, mit geringen Schwierigkeiten 
in einem Winkel von etwa 20° gegen ihn. Selbst mit dem Strom lauft 
gelegentlich noch eine Coelopa. Ihre Fliigel werden dabei nicht wie bei 
anderen Dipteren — z.B. Sphaerocera — im Gelenk segelartig aufge- 
blasen, sondern nur die duBerste Spitze wird geringfiigig aufgebogen. 
Limosina brachystoma und eine Reihe von Binnenland-Limosinen (aus 
Schweinedung) halten sich leicht, sie sitzen still mit dem Kopf gegen 
die Stro6mung. 

Stroémungsgeschwindigkeit am Rand: 14 m/sec, 

im Zentrum: 20 m/sec. 

Fucellia und Helcomyza werden abgerissen. Es halten sich weiterhin 
Nemotelus nigrinus, Coelopa und Orygma. Einige Coelopa sitzen sogar 
noch an dem Frontnetz, durch das der Luftstrom in das Rohr eintritt, 
ohne in den Raum geblasen zu werden. Einige sitzen bei Versuchsbeginn 
im Winkel von 45° zum Strom und werden langsam direkt in Strom- 
richtung geblasen. Die meisten haben sich in Ritzen (an Ansatzpunkten 
des Rohres) geduckt. 

Strémungsgeschwindigkeit am Rand: 24 m/sec, 

im Zentrum: 30 m/sec. 

Nur noch Coelopa, Orygma, Limosina und Nemotelus nigrinus ver- 
mogen sich zu halten. Werden sie aufgescheucht, so werden sie ans Netz 
geworfen, wo sie mtihsam umherkriechen. Es kommt aber nie vor, da8 
eine Coelopa oder Orygma mit dem Riicken ans Netz gepreBt wird und 
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sich nicht umdrehen kann, wie es bei geringeren Geschwindigkeiten mit 
den meisten Arten geschah. Alle iibrigen Arten sind am Netz véllig 
bewegungsunfahig. 

Die Kiistenformen kénnen sich also deutlich besser und langer fest- 
halten als die des Binnenlandes. DaB Helcomyza ustulata und Fucellia 
intermedia friiher abgerissen werden als Coelopa frigida (Helgoland und 
Kvel) und Orygma hangt mit ihrer Lebensweise zusammen. Sie sind 
Sandbewohner. Kin Festhalten am Sande kommt bei diesen Wind- 
staérken nicht mehr in Frage, da der Sand selbst fortgewirbelt wird. 
Diese Arten ziehen sich bei Sturm von der Kiistenlinie zuriick. Orygma 
und. Coelopa sind dagegen eigentliche Anwurfformen, die Stiirme in den 
Sptlsaumen tiberstehen. Hier ist ein Festhalten méglich und ndtig. 

Kleine Tiere halten sich besser als groBe. Als GréBe ist damit die 
Hohe der Tiere tiber der Bodenflache gemeint. Hier besteht kein Unter- 
schied zwischen Binnenland- und Kiistenformen: Zwischen Binnenland- 
Limosinen und denen vom Meeresstrand lie sich kein Unterschied 
finden; Nemotelus nigrinus (Binnenlandform) halt sich besser als die 
starken groBen Fliegen (Sarcophaga, Calliphora). Diese kleinen Tiere 
sitzen in der ruhigen Grenzschicht und sind daher gegen Wind gut gesichert. 

Diese Sicherung ist allerdings sofort vorbei, wenn die Tiere fliegen. 
Die typischen Strandfliegen — Helcomyza, Fucellia, Orygma, Coelopa, 
Heterocheila — zeichnen sich durch einen auBerordentlich charakteristi- 
schen Flug aus. Sie erreichen nur selten Héhen tiber 20 cm, meist 
fliegen sie noch niedriger tiber dem Boden. Von den Limosina-Arten 
zeigt nur die — auch in andere Weise viel strenger marine — Form 
LTimosina fittkaui diesen charakteristischen Hiipfflug. Alle anderen 
Arten fliegen normal wie Binnenlandtiere. Damit kénnen wir nun ein 
zunachst frappierendes Phinomen erkliren: In Strandanwurf-Zuchten 
vermehren sich alle Limosina-Arten in ungeheuren Mengen. Im Frei- 
land findet man sie zwar haufig, doch nie in dieser tibergroBen Zahl, 
die die Arten in Zuchten erreichen. Wahrscheinlich hangt dies mit dem 
Fehlen der fiir Strandfliegen so charakteristischen Flugreaktion (nied- 
riges Fliegen) zusammen. Die Verluste dieser Gattung infolge Wind- 
verdriftung diirften im natiirlichen Lebensraum sehr hoch sein. Nur bei 
sehr ruhigem Wetter kénnen Limosina-Arten neue Anwurfsiume be- 
siedeln, sie kénnen nicht, wie andere Strandfliegen, noch bei erheblichen 
Windgeschwindigkeiten am Strand wandern. Die relative Seltenheit 
dieser Gattung im Freiland im Vergleich zu Zuchten. diirfte also aut 
Windverhaltnisse zuriickzufiihren sein. Ahnlich liegen die Verhaltnisse 
bei weiteren Arten, die im Freiland nur selten im Anwurf vorkommen, 
sich aber im Labor sofort einstellen (Fannia canicularis, Drosophila sp.). 
Sie sind starken Luftstrémungen gegeniiber hilflos und kommen daher 
immer nur ausnahmsweise im Anwurf vor. 
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Es sei hier angefiigt, daB auch im Binnenland die ruhige Grenzschicht 
von einer ganzen Reihe von Arten ausgenutzt wird. Die kreisenden 
Beutefliige von Empididen und Dolichopodiden tiber der Wasserober- 
flache stellen ganz sicher z.T. eine Ausnutzung der ruhigen Luftschichten 
im Grenzgebiet dar. 

Die typischen Strandfliegen zeichnen sich weiter durch eine Anzahl 
typischer Reaktionen gegeniiber dem Wind aus. Als Beispiel sei Coelopa 
frigida (Helgoland und Kiel) naher erliutert. Schon bei geringen Wind- 
geschwindigkeiten zeigt die Art zwei Reaktionen: 1. sie sucht Spalten 


Abb. 12. Schematischer Schnitt durch Coelopa auf der Héhe des zweiten Beinpaares. 
Rechts = normal laufend; links = Schlaf- und Windschutzstellung 


und Ritzen auf, in die sie sich duckt. Bei Sturm kann man Coelopa 
vergeblich suchen. Fiullt man aber eine Portion Anwurf in einen Be- 
halter, so daB die Luftstr6mung aufhért, so kommen massenhaft Coelopen 
aus diesem Anwuri hervor, die sich hier bei dem Sturm versteckt hielten. 
Es ist bemerkenswert, dai Coelopa auch zum Schlafen enge Ritzen und 
Spalten aufsucht. 2. Coelopa duckt sich sofort, wenn ein WindstoB sie 
bertihrt (Abb. 12). Normalerweise bertihrt — wie bei den ibrigen 
Dipteren — nur das letzte Tarsalglied den Boden. Nun aber werden alle 
Tarsenglieder fest auf den Boden gepreBt. Damit ist die Halteflaiche 
gréBer geworden, und das Tier sitzt niedriger als zuvor, also tiefer in 
der Grenzschicht. Auch diese Stellung ist mit der Schlafstellung der 
Art identisch. Beide Reaktionen wurden bei keiner Binnenlandfliege 
gefunden. 

Als bemerkenswerte strukturelle Anpassung an starke Winde miissen 
wir die Fligelgelenkung von Coelopa betrachten. Wahrend bei allen 
anderen Arten ein von hinten kommender Wind die Fliigel im Gelenk 
segelartig aufblist, so daB das Tier nun einen sehr groBen Luftwider- 
stand bietet, werden bei Coelopa nur bei sehr starkem Wind die auBersten 
Fligelspitzen etwas aufgebogen, im Gelenk aber bleibt der Fliigel stets 
in normaler Ruhestellung. Dieser Unterschied ist besonders deutlich, 
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wenn man Coelopa neben Sphaeroceriden, die z.T. habituell auBer- 
ordentlich an Coelopa erinnern, in den Windkanal setzt. 

Zusammentassend 1i8t sich etwa folgendes feststellen: Die typischen 
Strandanwurftiere-sind auf die an der Kiiste grdBeren Windgeschwindig- 
keiten eingestellt. Zwar benotigt keine Art unmittelbar fiir ihr Gedeihen 
besondere Windverhaltnisse, doch werden durch die starken Luft- 
bewegungen an der Kiiste eine Anzahl von Arten aus dem Anwurf fern- 
gehalten, die sonst den typischen Strandfliegen Konkurrenz machen 
wiirden. Ob dies fiir die Strandfliegen gefahrlich sein kénnte, l48t sich 
bisher nicht absehen, da keine exakten Experimente iiber Konkurrenz 
in diesem Lebensraum vorliegen. 


9. Die Bedeutung biotischer Faktoren 


Neben den bisher untersuchten abiotischen Faktoren spielen die 
biotischen eine entscheidende Rolle. Sie sind jedoch ungleich schwieriger 
zu untersuchen, bendtigen gréBeren technischen Aufwand und viel Zeit. 
Daher konnten sie bisher nur ungentigend beriicksichtigt werden. 

Sie lassen sich in zwei Gruppen einteilen: 

1. Organismen wirken indirekt auf Organismen. 

2. Organismen wirken direkt auf Organismen. 

Eine indirekte Wirkung liegt zweifellos bei der bereits besprochenen 
Sukzession vor. Der frische Anwurf wird von Orchestia angegriffen. 
Dadurch wird der FaulnisprozeB sehr rasch in Gang gebracht, und die 
Besiedlung durch die tibrigen Strandanwurfbewohner wird erleichtert. 
Wenn diese den Anwurf weitgehend zersetzt haben, kommen Arten, die 
keine direkte Beziehung zu diesem Milieu haben und leben in den Resten 
(Drosophila sp.). 

Eine direkte Wirkung liegt dagegen bei Konkurrenz, Parasitismus, 
rauberischer Lebensweise oder Phoresie vor. Im Strandanwurf leben 
viele phoretische Milben, d.h. Arten, die gewisse Abschnitte ihres Lebens 
auf gréBeren Insekten verbringen und sich von diesen transportieren 
lassen. Von mir wurden nur zwei Milben untersucht, von denen die eine 
sicher kein phoretisches Stadium besitzt (Thinoseius fucicola, vgl. REM- 
MERT 1956). Die Art wurde sehr lange geztichtet, ohne da8B Anzeichen 
fiir ein Transportstadium gefunden wurden. Die Tiere hefteten sich an 
keines der untersuchten Dipteren an. Dagegen scheint die zweite unter- 
suchte Art, Thinoseius spinosus, unbedingt einen Transportwirt zu be- 
nétigen. Auffallig ist nicht nur das véllig verschiedene Verhalten dieser 
zwei Arten einer Gattung, sondern auch, daB es bisher nie gelang, Th. 
spinosus ohne Transportwirt zu ziichten. Dabei war die Art des Wirtes 
nahezu gleichgiiltig. Bevorzugt setzten sich die Tiere an Orygma an, 
aber auch Fucellia, Coelopa, alle Limosina-Arten und Drosophila sp. 
wurden befallen. Der Befall war gelegentlich sehr stark (bis zu 18 Milben 
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an einer Coelopa). Bisher la8t sich nicht sagen, wieso die Bindung an 
einen Transportwirt zustande kommt. Die Untersuchungen werden fort- 
gesetzt. Neumann 1943 konnte die an Totengrabern (Necrophorus 
humator) lebende Milbe Poecilochirus necrophori im. Experiment ohne 
Transportwirt ziichten; er konnte jedoch wahrscheinlich machen, daf 
unter den verschirften Bedingungen des Freilandes wohl nie eine Milbe 
auf diese Weise zur Entwicklung kommt. Wenn der Totengraber Nah- 
rung gefunden hat, rennen die Milben nach vorn und fressen mit, um 
sofort ihren Wirt wieder zu besteigen, wenn er Anstalten macht, weiter- 
zulaufen. Tote, getrocknete Necrophori werden auch angenommen, wenn 
auch nach eigenen Beobachtungen nur zégernd; auch werden tote nach 
meinen Beobachtungen viel leichter verlassen als lebende; haufig laufen 
die Milben allein in der Zuchtschale umher, was nie der Fall ist, wenn 
ein lebender Totengraber zugesetzt wird. Neumanns Absicht, die Reak- 
tionen dieser Milbe auf Kafer anderer Arten zu sition ist leider nicht 
mehr verwirklicht worden. 

Noch weniger ist bisher tiber die Bedeutung des Parasitismus im 
Anwurf bekannt geworden. Bisher ist vollig unsicher, auf welche Weise 
Parasiten an den Anwurf gebunden sind. Natiirlich ist eine Wirts- 
spezifitat denkbar. Genauere Untersuchungen an den parasitischen 
Hymenopteren fehlen; der Staphylinide Aleochara algarwm parasitiert 
in Puppen von Strandfliegen. Aber anscheinend ist keine sehr strenge 
Bindung an eine bestimmte Art vorhanden. Zwar werden in der Haupt- 
sache Puppen von Coelopa frigida parasitiert (HENNIG 1937, BAacKLUND 
1945), doch fand Backiunp l.c. auch eine Puppe von Orygma mit Aleo- 
chara befallen, und Caspers 1951 gibt Aleochara algarum von der bulgari- 
schen Kiiste des Schwarzen Meeres an, wo Orygma fehlt und wo CasPERS 
bei seinen ausgedehnten Untersuchungen nur ein fragliches Tier von 
Malacomyia sciomyzina meridionalis fand. (Méglicherweise kommt hier 
Coelopa pilipes vor, HENNIG 1937.) In welchen Fliegen die Art hier 
parasitiert, ist unbekannt. Jedenfalls kann die Wirtsspezifitat nicht 
zu streng sein. Weitere Beispiele fiir geringe Wirtsspezifitat gibt 
Backxutunp l.c. 8.161. Bisher ist also véllig unsicher, auf welche 
Weise Parasiten an dies Milieu gebunden sind. Dabei spielen Parasiten 
im Anwurf eine groBe Rolle. So waren in einer Probe BackLuNDs nur 
13,9% der Orygma-Puppen nicht parasitiert. Aus jeder Fliegenpuppe 
schliipfen meist mehrere Parasiten (besonders bei Hymenopteren). Diese 
Parasiten sind gegen Umlagerungen des Anwurfs empfindlicher als die 
Fliegen (BAckLUND). BAacKkLUND nimmt an, da® ohne diesen zusitz- 
lichen Faktor die Wirte leicht von den Parasiten ausgerottet wiirden. 
Doch zeigen die Untersuchungen von Uripa 1955a, b und c, daB die 
Zahlen von Wirt und Parasit zwei um 90° gegeneinander verschobene 
Sinuskurven darstellen, daB also der Parasit seltener wird, wenn der 
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Wirt ein bestimmtes Minimum erreicht, so daB die Zahl des Wirtes dann 
wieder zunehmen kann. Damit ist eine Ausrottung des Wirtes wohl 
unmoglich. 

Auch bei den rauberisch lebenden Arten kénnen wir bisher nicht 
angeben, warum sie an den Strandanwurf gebunden sind, auch nicht, 
warum viele rauberische Formen hier nicht vorkommen. Es erscheint 
sehr unwahrscheinlich, daB hier eine Spezialisierung auf ein bestimmtes 
Beuteobjekt vorliegt. So konnte ich die Spinne Hrigone arctica — einen 
recht typischen Anwurfbewohner — im Labor halten und sogar zur 
Fortpflanzung bringen, indem ich als Nahrung Fliegen (Limosina, 
Drosophila) oder Collembolen (aus Waldmoospolstern) reichte. Eine 
andere Erigonide aus einem Wald bei Kiel hielt sich lange auf Sand mit 
Salzwasser bei Fliegennahrung (Limosina). Dabei sind die Erigoniden 
im Freiland spezialisierte Collembolenjager, die nur selten ein Fangnetz 
bauen (HEYDEMANN mdl.). 

Ebensowenig konnen wir bisher tiber Konkurrenzverhialtnisse im 
Anwurf angeben. Bekanntlich ist Konkurrenz am starksten zwischen 
Arten mit sehr ahnlichen Umweltanspriichen, da nahe verwandte Arten 
auch in Entwicklungszyklus und Biologie einander nahestehen. Diese 
Beobachtung fihrte zur Aufstellung des Monardschen Prinzips, welches 
besagt, daB zwei Arten einer Gattung nicht im gleichen Lebensraum 
leben kénnen. Abgesehen von der Frage, was eine Gattung und was ein 
Lebensraum ist, besagt das Prinzip also, daB zwei Arten mit identischen 
Anspriichen nicht zusammen leben kénnen. Das ist selbstverstand- 
lich. 

Im Anwurf wurde bisher nur ein Beispiel von Konkurrenz genauer 
studiert. Es handelt sich um die Amphipoden Orchestia gammarellus und 
O. platensis, deren Biologie und Okologie auBerordentlich ahnlich sind 
(Daunx 1946). Auf Grund genauer Beobachtungen, Aufsammlungen und 
einiger Experimente gelingt es Daut recht gut, das Verhaltnis der beiden 
Arten zu analysieren. Wahrscheinlich kam urspriinglich im Bereich der 
Ostsee nur O. gammarellus vor, die jetzt durch O. platensis von den meisten 
_ Ortlichkeiten verdrangt wird. Es ist dabei charakteristisch, daB Dani 
stets an einer Lokalitét nur eine der beiden Arten fand. Nur an einer 
Stelle fand er beide Arten nebeneinander. Diese Feststellung stimmt 
mit dem auf Grund der an anderen Arten gewonnenen experimentellen 
Ergebnisse (PARK 1948, 1954, 1955, Crompre 1947, Utipa 1953, GausE 
1934) zu erwartenden gut tiberein. Die allgemeine Uberlegenheit von 
O. platensis im Ostseegebiet fihrt Dann auf folgende Faktoren zuriick: 
1. O. platensis vermehrt sich stark von Mai bis November, O. gamma- 
rellus von Mai bis August. 2. Die Hizahl von O. platensis ist stets héher. 
3. O. platensis erreicht schneller die Geschlechtsreife. Diese drei Faktoren 
diirften gentigen, um O. platensis normalerweise eine erhebliche Uber- 
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legenheit zu sichern. Diese beiden Arten werden sich wahrscheinlich fiir 
experimentelle Arbeiten tiber Konkurrenz sehr gut eignen. 

Ebensowenig wissen wir bisher iiber intraspezifische Konkurrenz im 
Anwurf. Allerdings ist das, was intraspezifische Konkurrenz genannt 
wird, haufig mit geringem Nahrungsangebot gleichzusetzen. So ist es 
gleichgiiltig, ob man viele Coelopa frigida (Helgoland und Kiel) mit 
reichlich Futter ansetzt oder eine mit wenig: in beiden Fallen erhalt 
man sehr kleine Imagines. Eine fast ahnliche individuelle GréBenvaria- 
bilitat in Abhangigkeit vom Nahrungsangebot liegt bei Heterocheila 
buccata vor. In diesen Fallen handelt es sich also einfach um die Folgen 
einer geringen Nahrungsmenge, nicht um Folgen intraspezifischer Kon- 
kurrenz. Wahrscheinlich lassen sich die meisten Angaben tber intra- 
spezifische Konkurrenz auf diesen Faktor zuriickfiihren. 


III. Orientierung 

Die Verhaltensphysiologie hat den Gedanken vom angeborenen aus- 
lésenden Mechanismus (AAM) entwickelt. Dieser Gedanke ist auch fiir 
die Okologie, speziell fiir das Finden der spezifischen Umwelt, fruchtbar. 
Es hat sich gezeigt, daB beim Finden eines bestimmten Milieus nicht alle 
Faktoren eine Rolle spielen, die bei der Umweltbindung wichtig 
sind, sondern daB die Wahl einer bestimmten Umwelt haufig nach sehr 
einfachen Merkmalen erfolgt. Hine bedeutsame Rolle dabei spielt sicher 
die Tatsache, daB die Orientierung eine momentane Entscheidung ist, 
die Umweltbindung aber tiber langere Zeitraume wirkt. In solchen 
momentanen Entscheidungen kann nicht das ganze komplexe Milieu 
wirksam werden. So sind Orientierungsmechanismen oft iiberraschend 
einfach. Bekannt ist ja das Beispiel der Zecke, die sich nach Buttersaure 
und einer bestimmten Temperatur orientiert. Beide Faktoren zusammen 
lésen die Abfolge der zum Finden des Wirtes und zum Blutsaugen 
notigen Handlungen aus. Kin besonder.s Erkennen des Wirtes gibt es 
nicht, Zecken scheinen zwischen Blut und physiologischer Kochsalz- 
lésung nicht unterscheiden zu kénnen. Derartig einfache Mechanismen 
treffen wir aber nicht nur bei relativ einfach organisierten Organismen. 
Bei so komplizierten und plastischen Tieren wie Végeln zeigte REMMERT 
1951, daB die Wahl des Nestplatzes nach ahnlich einfachen Mechanismen 
vor sich gehen kann. Hine ganze Anzahl von Végeln nistet regelmafig 
auf den eisernen Gittermasten der Hochspannungsleitungen. Es handelt 
sich dabei ausschlieBlich um Arten, die auf unbelaubten Baumen das 
Brutgeschaft beginnen (Frihjahr!). Sie unterscheiden nicht zwischen 
kahlen Béumen und Gittermasten. Das Schema, nach dem die Wahl 
des Horstplatzes vorgenommen wird, ist also auBerordentlich einfach. 

Kin ahnliches Beispiel gibt Pus 1951. ,,Fiir den Mauersegler 
(Micropus apus L.) kénnten wir Menschen dazu neigen, einen groBen 
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Unterschied zwischen den Gebauden der Stadt und den Baumhéhlen 
im Wald zu sehen. Der Segler aber kennt fiir den Nistplatz nur das 
Umweltmerkmal ,Mikrokaverne mit festen, harten Wanden‘ und darin 
sind sich beide Nistplatze gleich...“ 

Derartig einfache Orientierungsmechanismen werden sich nicht tiber- 
all nachweisen lassen. Dennoch sollte in 6kologischen Arbeiten versucht 
werden festzustellen, nach welchen Faktoren Tiere ihre spezifische Um- 
welt finden und erkennen. Dies wurde bisher nur in beschranktem MaBe 
durchgefiihrt. So erklart es sich auch, daB eine Systematik der Orientie- 
rungsweisen meist von physiologischer Sicht aus durchgefiihrt wurde, 
was fiir 6kologische Betrachtung nicht immer einfach tibernommen wer- 
den kann. Hs soll daher hier lediglich eine Gruppierung nach chemischen 
und physikalischen Faktoren gegeben werden. Dabei mu8 man unter- 
scheiden, wie das Tier das ihm zusagende Milieu findet und woran es 
dies Milieu erkennt. Beide Fragen lassen sich nicht immer trennen, 
dennoch ist eine Differenzierung nétig. So sagt z.B. die astronomische 
Orientierung (d.h. die Fahigkeit, den Stand von Gestirnen in Verbin- 
dung mit einer ,,inneren Uhr“ zur Orientierung zu nutzen) einem Tier 
zunachst nur etwas tiber die Himmelsrichtung aus, nichts aber daritiber, 
in welcher Richtung ein geeignetes Milieu zu finden ist und vor allem, 
woran das Tier ein solches erkennen kann. Geruchliche Orientierung 
dagegen kann beides leisten. Wir miissen daher versuchen, diese Fragen 
zu trennen. 

1. Chemische Orientierung 

Die Imagines der untersuchten Fliegen sind gegen Veranderungen des 
Salzgehaltes auBerordentlich unempfindlich. Sie leben auf Su8wasser 
genauso wie auf hochkonzentriertem Salzwasser. Lediglich Coelopa und 
Orygma konnen vielleicht auch als Imagines als halobiont bezeichnet 
werden. Um so erstaunlicher ist die Tatsache, daB alle Arten ihre Kier 
nur auf solche Nahrungssubstrate ablegen, die fiir die Larven giinstige 
Entwicklungsméglichkeiten bieten, die also einen giinstigen Salzgehalt 
besitzen. Woran die Imagines diese gtinstigen Salzgehalte erkennen, 
laBt sich bisher nicht sagen, doch scheint es sicher, daB dazu eine Be- 
ruhrung des Nahrungssubstrates nétig ist; ein Erkennen auf gewisse 
Entfernung scheint nicht méglich zu sein. Wie genau dies Erkennen 
- giinstiger Salzkonzentrationen funktioniert zeigen die Abb. 13—16. Zum 
Vergleich werden einige SiiS8wasserbewohner herangezogen, die ebenfalls 
ihre Hier nur auf giinstige, d.h. in diesem Fall nichtsalzige Lebensraéume 
ablegen. Diese Biotopwahl wurde bei allen untersuchten Dipteren sehr 
ausgepragt gefunden. Die Tiere wurden dazu in einer Salzorgel gehalten, 
in der auf einem Glasstreifen Nahrungssubstrate verschiedenen Salz- 
gehaltes miteinander abwechselten (REMMERT 1955c). Von vier unter- 
suchten Limosina-Arten legte nur L. fuscipennis ihre Hier ziemlich wahllos 
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ab, und die Larven dieser Art kénnen auch als einzige als holeury- 
halin bezeichnet werden. Die iibrigen — L. brachystoma, L. fittkaut und 
L. heteroneura — dagegen legten ihre Hier nie auf SiiSwassernahrung ab, 
wenn ihnen andere Méglichkeiten gegeben waren. Das Maximum lag bei 
all diesen Arten (die an der Nordsee gesammelt wurden) bei 30—40°/oo. 
Héhere Konzentrationen werden gemieden. Das gleiche Ergebnis erhielt 
ich auch bei beiden Formen von Coelopa frigida, bei Orygma und Hetero- 
cheila. Auffallig fein ist das Unterscheidungsvermégen der terrestrischen 
Chironomiden (Abb. 15 u. 16). 
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Abb. 13. Hiablage von Limosina brachystoma im Wahlversuch. Jede waagerechte Serie 
bezeichnet einen Salzorgelversuch, in dem zwei verschiedene Salzgehalte abwechselten. 
Jeder Kreis = 2 Hier 


Die Arten, die kein derartig aktives Stadium besitzen, sondern ihr 
ganzes Leben in einem relativ beschrankten Gebiet verbringen miissen, 
zeigen ebenfalls eine deutliche Reaktion auf verschiedenen Salzgehalt. 
So sucht die Milbe T'hinoseius fucicola in einer Salzorgel, die der bei.den 
Fliegen verwendeten entspricht, ebenfalls einen Bereich um 30°/,) auf, 
meidet dafiir jedes SiBwasser. Das gleiche Bild zeigt sich bei Orchestia 
platensis. Die Reaktion dieses Amphipoden wurde folgendermaBen 
untersucht: Ein Aquarium wurde normal zur Zucht hergerichtet, d.h. 
der Boden 4 cm hoch mit Sand bedeckt, der mit Seewasser von 15°/o, 
getrankt wurde. In die Mitte wurde eine Schale in der Art eingesetzt, 
daB der Rand eben mit der Sandoberflache abschnitt, aber keine Wasser- 
kommunikation gestattete. Diese Schale wurde mit sii8wassergetranktem 
Sand gefiillt. Uber diese Schale wurde nun Nahrung (frischer Fucus) 
gelegt. Dann wurden Orchestien zugesetzt. Sie bauten sich bald ihre 
Héhlen, aber nicht, wie sie es sonst gern tun, unmittelbar unter der 
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Nahrung, sondern entfernt im Salzwassersand. Zum Fressen kamen sie 
zwar auf das SiBwasserstiick, hielten sich hier aber nie lange auf. 
Alle diese Tiere zeigen aber nicht nur dies Wahlvermégen hinsicht- 
lich des Salzgehaltes, sondern auch hinsichtlich der Nahrung. So legte 
Limosina fittkaui ihre Kier weit lieber auf Fucus ab als auf Brennessel- 
pulver des gleichen Salzgehaltes. (Die Larven gediehen im Gegensatz 
zu den tibrigen Limosina-Arten auf Brennesselpulver nicht.) Coelopa 
frigida Helgoland bevorzugt ebenfalls Fucus, und zwar solchen, der mit 
tierischem Eiwei8 in Verbindung gewesen ist. Dies Wahlvermégen bei 
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Abb. 14. Hiablage von Limosina fuscipennis im Wahlversuch bei verschiedenen 
Salzgehalten. Kreis = 2 Hier 
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Abb. 16. Hiablage von Limnophyes biverticillatus im Wahlversuch. Kreis = 20 Hier 


der Eiablage diirfte im allgemeinen viel differenzierter sein als die Potenz 
der Larven. So legen die Imagines von Leucorrhinia dubia (Odonata) 
ihre Hier nur auf saures Wasser ab, die Larven kénnen aber in alkalischem 
Wasser ebensogut leben. Die Blattlaus Aphis fabae siedelt sich nur auf 
bestimmten Ziichtungsrassen von Vicia faba an (MULLER 1958); Droso- 
phila-Arten kénnen zwischen Hefestammen unterscheiden, die vom 
Standpunkt der Systematik identisch sind (DoBzHANsKy u. BriTo DA 
~Cunna 1955). 

Orchestia zieht in Wahlversuchen allgemein Algen gegentiber Land- 
pflanzen vor, wenn auch — wie nach den Ergebnissen zu erwarten — 
Rotalgen gemieden werden. Backiunp 1945 kommt zu anderen Resul- 
taten. Er extrahierte Fucus in destilliertem Wasser, um den Salzgehalt 
auf das Ma8 zu reduzieren, das bei Landpflanzen tblich ist, und bot 
Laub von Baumen zur Wahl. Ausnahmslos wanderten die Orchestien in 
das Laub und mieden die Algen! Wie ist dies zu erklaren ? Bei den ersten 
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Versuchen mit verschiedenen Salzgehalten war auch ich vor die Not- 
wendigkeit gestellt, mit Algen verschiedener Salzkonzentrationen zu 
arbeiten und versuchte dies auf die gleiche Weise wie BackLUND. Keine 
Tierart konnte bei derartig extrahierter Nahrung leben. Selbst wenn 
die Algen getrocknet und wieder mit Salzwasser befeuchtet wurden, so 
daB der Salzgehalt im Gewebe auf den alten Wert stieg, waren sie fir 
alle Tiere véllig unbrauchbar. Dieser Versuch wurde oft wiederholt und 
mit verschiedenen Pflanzen kontrolliert. Extrahiertes Brennesselpulver 
ist ebenfalls fiir keine Tierart verwendbar, selbst wenn der Salzgehalt 
im Gewebe durch nachtriagliche Zugabe giinstig ist. Mit der Extraktion 
gehen also dem Gewebe Stoffe verloren, die fiir die Entwicklung von 
Tieren unbedingt notwendig sind. Darauf reagieren Tiere sehr genau: 
Eiablagen auf solchem Material wurden in Wahlversuchen nie beob- 
achtet. Diese Ergebnisse erklaren das zunachst tiberraschende Resultat 
Backiunps zwanglos. Der extrahierte Fucus sagte den Orchestien noch 
weniger als Laubstreu zu. Wenn man den Versuch nach den mit Ex- 
trakten gemachten Erfahrungen abandert, erhalt man ganz andere Er- 
gebnisse. Man extrahiert Fucus und Brennesselpulver, trocknet den 
Fucus und weicht ihn mit dem aus Brennesseln erhaltenen Extrakt auf. 
So gelangen die extrahierten lebenswichtigen Stoffe, die wohl in allen 
Pflanzen vorhanden sind, tiber deren Natur hier aber nichts ausgesagt 
werden kann, wieder in die Algen, ohne da8 sich der Salzgehalt erhdht. 
Lat man Orchestien zwischen so behandelten Fucus und Laubstreu 
wahlen, so wandern alle zu den Algen! 

Kine chemische Fernorientierung (Geruch) konnte nicht befriedigend 
untersucht werden. Die angesetzten Experimente schlugen fehl. So 
wandert Orchestia bei Uberflutungen gegen den Wasserstrom. Es wurden 
zwei Wasserstr6me — Si8- und Seewasser — in ein Rohr zusammenge- 
leitet und in dieses Orchestien eingesetzt. Bei giinstiger Stromgeschwin- 
digkeit wandern die Tiere zu den Vorratsflaschen. Sie gehen dabei wahl- 
los in SUB- und Salzwasser. In dieser Schreckreaktion unter unnatiir- 
lichen Bedingungen — die Tiere suchen ja aufs Trockene zu gelangen — 
scheint also die Reaktion auf verschiedenen Salzgehalt eine geringe Rolle 
zu spielen. Ahnliche Versuche mit Luftstr6mungen verschiedener Ge- 
ruchsqualitaten, wo die eingesetzten Dipteren zu faulendem Anwurf 
finden sollten, gaben ebenfalls keine eindeutigen Ergebnisse. (DaB aber 
eine geruchliche Orientierung eine wichtige Rolle spielt, geht aus anderen 
Experimenten hervor, vgl. unter physikal. Orientierung.) ScHwinck 
(1954, 1955) zeigte ja, daB eine Geruchsorientierung bei Schmetterlingen 
erst dann eigentlich méglich wird, wenn eine Luftstrémung die Geruchs- 
stoffe transportiert. Im unbewegten Luftraum setzen beim Vorhanden- 
sein von Geruchsstoffen zwar Suchbewegungen ein, diese sind aber 
normalerweise ungerichtet, es sei denn, das Gefalle ist sehr stark (in un- 
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mittelbarer Nahe). Ahnliche Verhaltnisse diirfen wir wohl — trotz der 
fehlgeschlagenen Versuche — bei Stranddipteren annehmen. Bei der 
Geruchsorientierung liegt also eine Kombination aus physikalischer 
(Str6mungswahrnehmung) und chemischer (Geruch) Orientierung vor. 


2. Physikalische Orientierung 

Die bekannteste Orientierungsweise nach physikalischen Faktoren 
ist wohl die astronomische Orientierung. Die Arbeiten Parpis, Parts 
und ihrer Mitarbeiter zeigten, daB gerade diese Orientierungsweise fiir 
Ufertiere eine sehr groBe Rolle spielt. Ufer sind ja langgestreckte Lebens- 
raume, Ufertiere leben nahe der Wasserlinie bei einer bestimmten, art- 
spezifisch verschiedenen Feuchtigkeit. Ist diese Feuchtigkeit zu hoch 
— wenn sich das Tier im Wasser befindet — oder zu niedrig, so setzt 
astronomische Orientierung ein, die dem Tier einen AufschluB tiber die 
Himmelsrichtung gibt. In Verbindung mit dem Feuchtigkeitsgehalt er- 
gibt das die Richtung, in der giinstigere Stellen liegen und die Wanderung 
zu diesen Stellen setzt ein. Bisher wurde bei folgenden Arten eine solche 
astronomische Orientierung nachgewiesen : 

Amphipoda: Talitrus saltator, Talorchestia deshayesei, Orchestia medi- 
terranea, O. platensis. 

Isopoda: T'ylos latreillit. 

Araneae: Arctosa perita. 

Insecta (Coleoptera): Phaleria provencialis, Omophron limbatum, Sca- 
rites terricola, Dyschirius numidicus. 

Dammit ist fiir eine Reihe voéllig verschiedener Tiere, die den gleichen 
Lebensraum bewohnen, der gleiche Orientierungsmechanismus nachge- 
wiesen. Es muB8 als sicher gelten, da diese Orientierungsweise am 
Strand von groBer Bedeutung ist. Obwohl unter den bisher untersuchten 
Tieren bisher nur eine Art des Strandanwurfs ist (O. platensis), muB 
angenommen werden, dafi auch hier astronomische Orientierung eine 
wichtige Rolle spielt. Dazu kommen aber noch weitere Mechanismen. 
So wirken auf die Strandfliegen dunkle Flecke anziehend, die sich vom 
weiBen, umgebenden Sand deutlich abheben. Sie fliegen auf diese 
Flecken zu und lassen sich wohl auch auf ihnen nieder, verlassen sie aber 
rasch wieder, wenn es sich um einfache schwarze Pappe oder dergleichen 
handelt. In der Nahe der schwarzen Flecken setzt namlich eine chemi- 
sche Komponente ein. Sie wurde auf folgende Weise untersucht: Im 
Labor wurden zwei Schalen mit gut faulendem Anwurf gefiillt, die eine 
mit heller, die andere mit dunkel gefarbter Miillergaze tiberspannt. Auf 
solchen Schalen bleiben die angeflogenen Fliegen einige Zeit sitzen und 
versuchen, an die Nahrung zu gelangen. Die weitaus tiberwiegende Zahl 
sitzt auf den dunklen Schalen. Allerdings mu8 man auch hier tiber 
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langere Zeit beobachten, da die Tiere nach einigen Minuten abflegen. 
(Gepriift Coelopa-frigida-Formen, Limosina-Arten.) 

Fir beide Formen von Ooelopa frigida, fiir Coelopa pilipes und die 
Limosina-Arten kommt ein weiterer Orientierungsmechanismus hinzu. 
Diese Arten leben simtlich als Imagines im Anwurf und nicht wie 
Fucellia, Heterocheila und Helcomyza auf dem freien Sand. Sie suchen 
enge Ritzen auf und driicken sich in diese hinein. Daher wurden auf die 
Schalen nun Ballen von Holzwolle gelegt, und zwar normale helle und 
schwarz gefarbte. Hier hielten sich die Tiere lingere Zeit auf, wenn sie 
auch nach etwa 10 min wieder auf Nahrungssuche flogen (die Ver- 
suche wurden in einem groBen Aquarium, das sonst keine Nahrung ent- 
hielt, durchgefiihrt). Bei Kontrollen zeigte sich, daB in der dunklen 
Holzwolle durchschnittlich dreimal so viele Fliegen safen wie in der 
hellen. Dieses Aufsuchen von Spalten beobachtet man auch haufig an 
Stellen, wo keine Nahrung vorhanden ist. Auf Helgoland sitzen oft 
Hunderte von Coelopa frigida und Orygma luctuosum in Ritzen der Fels- 
wande, im Labor sammeln sich entflogene Tiere mit Vorliebe hinter 
Lichtleitungen. Dies Verhalten diirfte eine Anpassung an die Wind- 
verhaltnisse der Ktiste darstellen. 

Die Tiere des Strandanwurfs finden ihr Milieu also entweder durch 
astronomische Orientierung oder durch eine optische Reaktion auf 
dunkle Flecke am hellen Strand. Sie erkennen es durch eine chemische 
Probe und z.T. durch Thigmotaxis. 

Wieweit das Aufsuchen einer bestimmten Vorzugstemperatur eine 
Rolle spielt, wurde nicht untersucht (vgl. 8. 481). Scuunz 1954 zeigte, 
daB die Vorzugstemperatur von Enchytraeus albidus stark abhangig ist 
von der ,,Gewohnheitstemperatur“, d.h. dem Wert, dem das Tier vor 
dem Versuch lange ausgesetzt war. Hin eigentliches Temperaturoptimum 
ist nicht vorhanden, sondern nur eine breite Vorzugszone, wie nach den 
Arbeiten von JAKOVLEV und G. ScumiptT zu fordern. Ebenso zeigen die 
Praferendaversuche BackLunDs keine sehr deutliche Beziehung zu den 
speziellen Anwurfverhaltnissen. Die Arbeiten miSten auf Grund: der 
neueren Ergebnisse wiederholt werden. 

Auf die chemische Orientierung bei der Hiablage war bereits ein- 
gegangen worden. Daneben spielen physikalische Faktoren eine Rolle, 
z.B. die GréBe der geeigneten Stelle. Der Reiskafer Calandra oryzae 
legt die Héchstzahl von Eiern nur dann ab, wenn elfmal so viele Kérner 
da sind, als fiir die Entwicklung der entsprechenden Zahl Larven nétig 
sind (MacLacan u. Dunn 1936). Ahnlich liegen die Dinge bei den 
Strandanwurfdipteren. Keine der Limosina-Arten legte Hier ab, wenn 
ein geeignetes Nahrungssubstrat fehlte. Selbst gut ernadhrte, ablege- 
bereite Weibchen konnten nicht zur Hiablage auf Zellstoff oder Sand 
giinstiger Feuchtigkeit und Salzgehaltsverhaltnisse gebracht werden. 
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Eine Konzentration von Hiern (viele Imagines bei einem kleinen Fleck 
Nahrung) war auch nur in beschranktem Mafe méglich. Wahrschein- 
lich spielt diese Wahlméglichkeit im Freiland eine groBe Rolle. Sehr 
haufig finden sich ja winzige Anwurfflecken giinstiger Feuchtigkeit, die 
aber von einem einzigen Sonnentag ausgetrocknet werden. Der beschrie- 
bene Mechanismus diirfte tibermaBig hohe Verluste, die auf diese Weise 
entstehen — -vermeiden. 
D. Diskussion 

In den einzelnen Kapiteln wurden die verschiedenen 6kologisch wirk- 
samen Faktoren getrennt besprochen. Kombinationen verschiedener 
Faktoren bedeuten aber nicht unbedingt ihre Addition, sondern durch 
Kombination kénnen vollig neue Effekte entstehen. So zeigte KINNE 
1954, daB die Hitzeresistenz verschiedener Brackwassertiere vom Salz- 
gehalt des Mediums abhangig ist. Bei Nereis diversicolor, Gammarus 
duebent und Sphaeroma hookeri bewirkt eine Verringerung des normalen 
Salzgehaltes eine Verringerung, eine Erhéhung innerhalb gewisser 
Grenzen eine Zunahme der Hitzeresistenz. Ein ahnliches Zusammen- 
wirken verschiedener Faktoren liegt bei der Vorzugstemperatur von 
Tieren vor. Hier wirken Luftfeuchtigkeit und Temperatur zusammen, 
ferner spielen biotische Faktoren eine Rolle (physiologischer Zustand 
und physiologisches Alter des Tieres) (JAKOVLEV u. Kriicer 1954, 
JAKOVLEV 1956, ScumipT 1956). Diese an verschiedenen Tieren ge- 
wonnenen Ergebnisse treffen sicher auch prinzipiell ftir die Tiere des 
Anwurfs zu. Genauere Untersuchungen tiber die Wirkung derartiger 
Faktorenkombinationen sind allerdings nicht durchgefiihrt worden. 

Die Bedingungen im Anwurf kénnen sehr rasch wechseln. Nur in 
besonders giinstigen Gebieten, in Deutschland auf Helgoland, konnte 
man den Anwurf als konstanten Lebensraum bezeichnen. Sonst aber 
k6énnen Fluten ganze Anwurfbanke fortschwemmen oder weit aufs Land 
tragen und hier verteilen, so daB sie rasch austrocknen und fiir die Masse 
der typischen Bewohner unbrauchbar werden. Die Anwurftiere miissen 
bestimmte Mechanismen besitzen, die es ihnen gestatten, mit diesen 
Verhaltnissen fertig zu werden. Dies ist tatsaichlich der Fall. So kénnen 
alle untersuchten Arten iiber relativ lange Zeitriume mit unginstigen 
Salzgehalten in der Nahrung existieren, sich sogar weiterentwickeln, 
wenn auch nicht ihren Individualzyklus vollenden. Die Larven von 
Orygma luctuosum kénnen fast 2 Monate bei einem Salzgehalt von 
15/5) leben, zur Verpuppung benétigen sie jedoch einige Zeit mit weit 
héherem Salzgehalt in der Nahrung (iiber 20°/,)). Die Larven der Limo- 
sina-Arten kénnen sich bis fast zum erwachsenen Stadium bei reinem 
SiiBwasser entwickeln, gehen dann aber ein. Larven von Coelopa frigida 
(beider Formen) sind ebenfalls in der Lage, lange Zeitrdéume bei 
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ungiinstigem Salzgehalt zu tiberdauern. Thinoseiws fucicola kann fast 
8 Tage bei SiBwassernahrung existieren, bei einem Salzgehalt von 8°/o 
in den Algen findet zwar keine Vermehrung statt, aber die Tiere leben 
sehr lange. Selbst Orchestia platensis kann einige Tage bei reinem Siib- 
wasser exisieren. Ebenso werden Erhéhungen des Salzgehaltes, wie sie 
in der Natur durch Verdunstung vorkommen, tiberstanden. Alle Arten 
k6énnen lange Zeit bei einem Salzgehalt von 60/o) leben und ertragen 
kurzfristige noch starkere Erhdhungen ohne weiteres. Nur Orchestia 
platensis macht hier eine Ausnahme; schon ein Salzgehalt von 40°/o, 
macht dieser Art Schwierigkeiten. Wahrscheinlich hangt das damit zu- 
sammen, daB sie nahe der Wasserlinie lebt und sich in den feuchten Sand 
eingraben kann, hier also ungiinstige Perioden tiberdauert. 

Ebenso sind die Tiere in der Lage, Veranderungen der Temperatur 
zu ertragen. Orygma luctuosum kann sich nur bei Temperaturen unter 
15° entwickeln. Sie halt sich aber etwa 1 Woche als Larve, wenn die 
Temperatur durchschnittlich etwas tiber 20° liegt (normale Dauer der 
Larvalentwicklung 12—14 Tage). Ebenso wird die Entwicklung von 
Coelopa verzogert, wenn die Temperatur zu hoch liegt, aber die Tiere 
sterben erst ab, wenn der Wert sehr hoch oder die Zeit zu lang wird 
(itiber 1 Monat bei 23°C). Ahnliche Beobachtungen machte ScnuLz 
1954 an Enchytraeus albidus. 

Auch ungiinstige Perioden hinsichtlich Nahrungsart und Nahrungs- 
menge kénnen die Tiere tiberstehen. Alle Arten vermégen mehrere Tage 
mit véllig ungentigender Nahrung zu leben, so z. B. Coelopa und Orygma 
mit Seegras (Zostera). Die Entwicklung von Coelopa dauert bei reiner 
Griinalgennahrung sehr lange (mehr als doppelt so lange wie bei Braun- 
algen) und die Zahl der geschliipften Imagines ist gering; werden jedoch 
nach einiger Zeit Braunalgen zugefiigt, so ist das Ergebnis ebensogut 
wie bei normaler Braunalgennahrung. Heterocheila buccata und Ooelopa 
frigida Helgoland, die als Larven unbedingt tierisches Eiweif in der 
Nahrung bendétigen, kénnen bei reiner Pflanzennahrung tiber 6 Wochen 
leben und wachsen, erst dann sterben sie ab. Gibt man nach etwa 
5 Wochen tierisches EKiweiB zu, so wird in den nachsten Tagen keine 
Pflanzennahrung aufgenommen, sondern die Larven bohren sich in die 
faulenden Tierkérper hinein und fressen nur davon. Die Entwicklung 
verlauft dann normal. Auch bei ungiinstiger Nahrungsmenge kénnen 
sich die Tiere lange halten. Besonders Orchestia kann sich tief in den 
Sand einbohren und verschiittete Nahrung finden, aber auch den gro- 
Beren Fliegen (Coelopa, Orygma, Heterocheila) geht diese Fahigkeit nicht 
ab. Bei geringer Nahrungsmenge entwickeln sich auBerordentlich kleine 
Imagines. So kommen bei Coelopa frigida Helgoland GréBenunterschiede 
von 3—9 mm in Abhangigkeit von der Nahrungsmenge vor, die kleinsten 
Mannchen kénnen mit den gré8ten Weibchen kopulieren und umgekehrt 
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(Remmert 1955d). Ahnliche, wenn auch nicht so starke GréSenunter- 
schiede in Abhangigkeit kommen bei Heterocheila buccata vor. 

Der gré8te Teil der Anwurfbewohner kann sich ungiinstigen Perioden 
durch Wanderung zu besseren Stellen entziehen. Die meisten Arten sind 
gute Flieger, die niedrig tiber dem Boden, um dn starken Winden der Kiiste 
zu entgehen, am Strand wandern. Von ihnen werden phoretische Milben 
transportiert. Nur wenige Arten scheinen sich weniger gut ausbreiten 
zu kénnen. So kommen nach meinen Beobachtungen Thinoseius fucicola 
und Coelopa pilipes an der deutschen Ostseekiiste nur bei Hohwacht vor, 
der einzigen Stelle, wo regelmaBig ein groBer Anwurfsaum zu finden ist. 
Thinosevus fucicola scheint nicht phoretisch verbreitet zu werden, und 
Coelopa pilipes lebt stets sehr tief versteckt im Anwurf und verla8t ihn 
auch als Imago nur ungern. 

Auch die Art der Vermehrung hangt mit dem speziellen Milieu des 
Anwurfs zusammen. Es gibt im Anwurf nur wenige typische Arten, 
deren Auftreten an eine bestimmte Jahreszeit gebunden ist. Die Genera- 
tionenfolge ist bei fast allen Arten rasch, unregelmaBig, nur abhangig von 
der Menge der Nahrung, und die Zahl der Nachkommen sehr gro. So 
kénnen wenige Tiere, die einen relativ frischen Anwurfsaum besiedeln, 
hier in ktirzester Frist Massenentwicklungen zeigen. Die Entwicklung 
der Limosina-Arten vom Ei bis zum Ei dauert unter giinstigen Um- 
staénden nur 15 Tage (die Imago legt etwa 60 Hier). Die groéBeren Fliegen 
brauchen kaum langer, so Coelopa frigida 12—15 Tage (groBe 
Weibchen legen 80—100 Eier). Als charakteristisch fiir Strandfliegen 
ist vielleicht auch die lange Puppenruhe mancher Arten anzusehen. So 
dauert die Larvalentwicklung von Orygma unter giinstigen Umstanden 
etwa 12 Tage, die Puppenruhe jedoch immer tiber 4 Wochen. Besonders 
deutlich ist die explosive Vermehrung von T'hinoseius fucicola unter 
ginstigen Umstainden (REMMERT 1956). 

Zusammenfassend laBt sich folgendes sagen: Die Arten des Strand- 
anwurts besitzen auBerordentliche Fahigkeiten im Uberdauern ungiin- 
stiger Perioden. Sie verhalten sich jedoch stark wechselnden Bedingungen 
gegentiber nicht gleichgiiltig. Sie bendtigen ebenso spezielle Bedingungen 
fiir die Vollendung ihres Generationszyklus wie Tiere konstanter Lebens- 
raume, sie sind also nicht als euryhalin, eurytherm, euryphag zu be- 
zeichnen. Sie haben lediglich grofe Moéglichkeiten, ungtinstige Zeit- 
raume zu itiberstehen. Wahrscheinlich trifft dies Ergebnis prinzipiell fiir 
alle Kleinbiotope mit stark wechselnden Bedingungen zu. Es ist sehr 
unwahrscheinlich, daB die Bewohner von Rockpools, von Moosrasen 
u. dgl. die starken Schwankungen von Temperatur und Chemismus ihrer 
Umwelt ohne Beeintrachtigung tiberstehen; viel wahrscheinlicher ist, 
daB auch sie nur bei bestimmten Bedingungen ihren Individualzyklus 
vollenden kénnen, da8 sie aber ungiinstige Perioden leicht tiberdauern 
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kénnen. Dafiir spricht z.B. das Ergebnis von ScHLIEPER u. BLASING 
1953, die feststellten, daB Planaria alpina zwar starke Schwankungen 
der Temperatur ertrigt, aber fiir ihr Gedeihen einen bestimmten Mittel- 
wert benétigt. Lediglich bei der Nahrungsmenge kénnen einige Arten 
auch mit ganz ungiinstigen Bedingungen fertig werden, indem voll fertile 
Zwergindividuen schliipfen (Coelopa frigida, Heterocheila buccata). Dies 
kommt auch in anderen Kleinbiotopen vor, so konnte RemMMERT 1955b 
bei der in Strandtiimpeln lebenden Aedes dorsalis beobachten, daB sich 
die Tiere bei Nahrungsarmut ohne Verzégerung verpuppen und dann 
besonders kleine Miicken liefern. Da8 sich aber dies Ergebnis nicht ver- 
allgemeinern lat, geht aus der Beobachtung Brucs 1931 hervor, daf 
Culiciden in Phytotelmen auf Java lieber lange hungern und neue Nah- 
rung abwarten, als da8 sie Zwergindividuen liefern. Vergleichbar sind 
hier die bekannten starken GroBenunterschiede bei parasitischen Hymen- 
opteren und Dipteren. 

Ebenso wie die Mechanismen, die die Tiere eines Lebensraumes an 
ihr Milieu binden, bei ganz verschiedenen Tiergruppen fast identisch sind, 
finden sich in einem Biotop bei verschiedensten Tieren die gleichen 
Orientierungsweisen, mit denen sie ihren Lebensraum aufsuchen und 
ihn erkennen. Besonders deutlich ist dies bei der astronomischen 
Orientierung von Ufertieren, die bei véllig verschiedenen Tiergruppen 
nachgewiesen wurde. Ferner wird die Bindung eines Tieres an ein be- 
stimmtes Milieu oft nur einen speziellen Orientierungsmechanismus ver- 
stindlich. So legen die Imagines der Libelle Leucorrhinia dubia ihre Kier 
nur in saure Gewisser ab, obwohl die Larven auch in alkalischem Wasser 
gut leben kénnen (STEINER 1948). Dies Prinzip kann auf einer Art 
,,Pragung“ der Imagines beruhen. Die Imagines mancher Cerambyciden 
legen ihre Eier bevorzugt in solches Holz ab, in dem sie selber ihre 
Larvalentwicklung durchlaufen haben, durch Versetzen der Larve kann 
man eine entsprechend andere Wahl der Imago erzielen (CRAIGHEAD 
1921). Ahnliche Verhaltnisse fand Tuorrr 1939 bei parasitischen 
Ichneumoniden, auch die Orientierung des Lachses beruht ja auf diesem 
Prinzip (HAsLER). Im Anwurf konnten solche Umweltbindungsmecha- 
nismen bisher nicht aufgefunden werden, doch mu8 mit ihrem Vorkom- 
men gerechnet werden. Bei den bisher untersuchten Arten legte die 
Imago ihre Kier stets auf solche Platze ab, die fiir die Larve besonders 
ginstig sind. 

Der Strandanwurf ist ein Grenzbiotop zwischen Meer und Land. 
In ihn sind Meerestiere und Landtiere eingewandert. Diese Arten ver- 
schiedener 6kologischer Herkunft bewohnen nun den gleichen Lebens- 
raum. Lassen sich an den heutigen ékologischen Anspriichen beider 
Gruppen noch heute Verschiedenheiten zeigen, die als Reminiszenzen an 
den primaren Lebensraum gedeutet werden miissen ? Zunachst betrach- 
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ten wir den einzigen untersuchten Meereseinwanderer, Orchestia platensis. 
Die Tiere schwimmen noch ausgezeichnet wie die tibrigen Amphipoden 
(z.B. Gammarus). Bei Uberspiilung ihres Lebensraumes versuchen sie 
schwimmend aufs Trockene zu kommen. Ferner bewohnen sie frischen 
Anwurf, also nicht die stark faulenden Massen, die einen intensiven 
Geruch verbreiten, in denen anaerobe Prozesse vor sich gehen (BAcK- 
LUND), in denen also der Sauerstoffgehalt gering sein diirfte. Gegen 
niedrigen Sauerstoffgehalt ist Orchestia ebenso empfindlich wie ihre 
aquatischen Verwandten (vgl. die Uberflutungsexperimente). Orchestia 
meidet Boden, der durch faulenden Anwurf stark verschmutzt ist und 
geht hier tiber kurz oder lang zugrunde. Orchestia ertragt Schwan- 
kungen des Salzgehaltes nur schlecht. Orchestia kann also schwimmen, 
meidet Faulnis, friBt bevorzugt frische Pflanzen, sucht sauberen Boden 
auf, ist empfindlich gegen Sauerstoffmangel und Salzgehaltsschwan- 
kungen. Diese Eigenarten deuten simtlich auf einen urspriinglich sauer- 
stoffreichen aquatischen Lebensraum hin — besonders, wenn man dazu 
die vom Land her eingewanderten Anwurfbewohner vergleicht. Diese 
verhalten sich in entscheidenden Punkten erheblich anders. Keine dieser 
Arten ist in der Lage, wirklich zu schwimmen. Hochstens passiv kénnen 
die Tiere verdriftet werden. Sie sind urspriinglich Bewohner faulender 
Substanz am Lande, selbst wenn sie — als Rauber oder Parasiten — 
nicht direkt von dieser faulenden Substanz lebten. Das zeigt sich noch 
heute deutlich in ihrer Verwandtschaft. Dementsprechend findet man 
alle diese Arten nicht in ganz frischem Anwurf, sondern nur in stark 
faulendem. Viele leben bevorzugt in der tibelriechenden Briihe, die sich 
am Grund stark faulender Anwurfmassen ansammelt und die sich durch 
einen sehr geringen Sauerstoffmangel auszeichnet. Versuche ergaben, 
daB die Dipterenlarven gegen Sauerstoffmangel sehr wenig empfindlich 
sind. Selbst wenn sie in praktisch sauerstofffreiem Wasser gehalten 
werden und keine atmospharische Luft atmen k6énnen, leben sie bei 
Zimmertemperatur ohne weiteres 2 Tage. Diese Verschiedenheiten 
zwischen Orchestia und den Faulnisbewohnern sind sicher nicht zufallig, 
sondern hangen wahrscheinlich mit dem primaren Biotop dieser Arten 
zusammen. 

In den vorhergehenden Kapiteln haben wir die Reaktionen von 
Anwurftieren auf verschiedene AuBenfaktoren besprochen. Lassen sich 
diese Ergebnisse als autékologische Charakterisierungen der einzelnen 
Arten, als ,,dkologische Artdiagnosen“’ werten (KinNE 1957)? Ganz 
zweifellos ist das nicht der Fall. Kine Art stellt keine isoreagente 
(Remane) oder genetische Einheit dar, sondern setzt sich aus einer 
Reihe verschiedener Biotypen zusammen, die sich AuBenfaktoren gegen- 
iiber verschieden verhalten. 
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Dazu seien einige Beispiele angefiihrt: 

Der Marienkafer Adalia bipunctata tritt in Deutschland in einer dunklen und 
einer hellen Form auf. Beide kommen zusammen vor und kreuzen sich. Okologisch 
sind sie dadurch verschieden, da die dunkle im Friihjahr haufiger ist, weil sie 
kalte Winter gut iibersteht, die helle im Sommer, da sie im Sommer tiberlegen ist 
(TimoFEEF-Ressovsky 1940). Innerhalb einer Art sind hier also genetisch ver- 
ankert Stamme mit verschiedener 6kologischer Potenz vorhanden. Die Formen 
sind nicht einmal als biologische oder ékologische Rassen zu bezeichnen. Das 
Zahlenverhiltnis der beiden Formen wird, solange keine Klimaanderung einsetzt, 
stets die gleiche jahreszeitliche Kurve zeigen, ohne da eine Form eliminiert wird 
(Hardy-Weinberg-Gesetz). 

Haufiger sind Falle, wo sich dkologische Rassen, die strukturell identisch sind, 
in benachbarten Lebensraumen vertreten. Die Schnecke Purpura lapillus kommt 
an der franzdsischen Atlantikkiiste in zwei Rassen vor, die sich durch die Zahl 
der Chromosomen unterscheiden. Die eine bewohnt mehr stilles, tiefes Wasser, 
die andere exponierte Brandungsgebiete (StarcurR 1954). Die Heuschrecke Moraba 
scurra REEN ist in Australien in zwei chromosomal verschiedenen Rassen verbreitet, 
die sich auch 6kologisch unterscheiden (WurItTE 1956). Chironomus thummi wurde 
neuerdings in zwei vor allem durch den Bau der Chromosomen unterschiedene 
Rassen aufgeteilt, hier scheinen 6kologische und z.T. geographische Unterschiede 
zu bestehen (KEYL u. STRENZKE 1956). G. Scumipt (1956b) fand bei Carabus 
problematicus aus der Umgebung von Minster (Westfalen) Individuen mit einer 
Vorzugstemperatur um 16°C und solche mit einer Vorzugstemperatur um 25° C. 
ScHMIDT nimmt an, da hier zwei verschiedene, strukturell identische Rassen 
dieses Kafers aufeinanderstoBen; er halt es aber auch fiir méglich, daB C. proble- 
maticus, der ja zur Rassenbildung neigt (Literatur bei ScumiprT), hier gerade in 
Rassenspaltung begriffen ist. 


Derartige Verhaltnisse finden wir auch im Strandanwurf. Die beiden 
Coelopa-Formen (REMMERT 1957) stellen ein Beispiel dar, von Orchestia 
platensis und Fucellia intermedia sind Vorkommen am SiiBwasser be- 
kannt, wahrend die von mir geziichteten nur bei Salzwasser gediehen 
— es diirfte sich um genetisch verschiedene Populationen handeln. Auch 
Orchestia gammarellus, die in dieser Arbeit nicht untersucht wurde, 
kommt auf Sizilien am SiiSwasser vor (SCHELLENBERG 1942), wahr- 
scheinlich handelt es sich auch dabei um genetisch verschiedene Typen. 

Zu einer dkologischen Artdiagnose ware also auBerordentlich viel 
notig. Man miiBte némlich nicht nur alle verschiedenen Populationen 
einer Art studieren, denn strukturelle Identitat gibt keine Gewahr fiir 
isoreagentes Verhalten, sondern man miiBte innerhalb jeder Population 
die verschiedenen Biotypen zu isolieren versuchen. Das ist praktisch 
unméglich. Es wurde in der vorliegenden Arbeit auch nicht erstrebt. 
Nach den vorliegenden Beispielen ist es eher erstaunlich als zu erwarten, 
da8 auf Grund der Experimente Voraussagen auf die Verbreitung einer 
Art gemacht werden konnten. Aber dies ist nicht fiir alle Arten méglich 
— z.B. nicht fiir Fucellia intermedia! 

Wenn die angegebenen Befunde aber keine dkologischen Artdiagnosen 
sind — welchen Wert haben sie dann ? Sie gelten doch, strenggenommen, 
nur fiir die untersuchten Tiere! Diese Frage ist falsch gestellt. Die 
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experimentelle Okologie kann nicht eine dkologische Artdiagnose geben. 
Damit ware sie iiberfordert. Sie kann nur die Art und Weise von Um- 
weltbindung und Orientierung untersuchen. Sie kann die Mechanismen 
studieren, die es bewirken, daB Arten an bestimmte Lebensraume ge- 
bunden sind; die Mechanismen, die es Tieren gestatten, mit den speziellen 
Umweltqualitaten ciner Lebensstatte fertig zu werden, den EinfluB von 
Konkurrenz und Parasitismus klaren. Das fiir die Tiere des Strand- 
anwurfs darzustellen, war das Ziel dieser Arbeit. 


Zusammenfassung 

Die Fauna des Strandanwurfs ist durch zwei groBe Freilandunter- 
suchungen gut bekannt. Dieser Lebensraum 14Bt sich im Labor leicht 
und jederzeit reproduzieren. Daher erschien er zu einem Vergleich der 
experimentell-dkologischen Methode mit den Freilandergebnissen be- 
sonders geeignet. An Stelle einer groBen Zahl von Arten wurden nur 
einige wenige charakteristische Formen ausgewahlt, diese aber iiber 
mehrere Generationen geziichtet. 

Alle Arten sind Schwankungen der Umweltverhaltnisse gegeniiber 
sehr unempfindlich und vermogen ungiinstige Perioden lange zu ertragen. 
Fiir den Ablauf des gesamten Individualzyklus sind dagegen ganz spe- 
zielle Bedingungen erforderlich. So sind — fiir die Vollendung des In- 
dividualzyklus — alle Arten an spezielle Salzgehaltswerte in der Nahrung 
gebunden, an bestimmte Temperaturen, an bestimmte Nahrungsarten 
und an bestimmte Feuchtigkeit. Die meisten Arten sind ferner an un- 
gunstige Verhaltnisse, wie sie im Strandanwurf als einem meeresnahen 
Lebensraum auftreten, besonders angepaBt. Sie ertragen Uberflutungen, 
Uberlagerungen mit Sand und hohe Windgeschwindigkeiten besser als 
nahe verwandte oder ahnliche Tiere des Binnenlandes. Dabei zeigen sie 
oft spezielle Verhaltensweisen. 

Die Mechanismen, nach denen die Tiere des Anwurfs ihr Milieu finden 
und erkennen, werden untersucht. Wahrscheinlich spielt astronomische 
Orientierung eine wichtige Rolle, wenn auch bisher nur eine Art unter- 
sucht wurde. Bei der Hiablage, die stets auf Platzen erfolgt, die fiir die 
Larve giinstige Entwicklungsmdéglichkeiten bietet, orientieren sich die 
Imagines der Fliegen sehr genau nach der GréBe der betreffenden Stelle, 
dem Salzgehalt und der Nahrungsart. 

Die Ergebnisse zeigen, dai Resultate von Laborexperimenten durch- 
aus ins Freiland tibertragen werden diirfen. Es miissen aber langfristige 
Zuchtversuche angestellt werden, nicht nur kurzfristige Experimente. 
Diese liefern haufig Ergebnisse, die nicht ins Freiland tibertragen werden 
diirfen. Die experimentelle Okologie kann keine dkologischen Artdia- 
gnosen geben, sondern nur die Mechanismen der Umweltbindung, der 
Orientierung, der Konkurrenz und des Parasitismus studieren. 
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A. Einleitung 

1925 beschrieb ich einen in steirischen Buchenwaldern lebenden, 
kleinen Anneliden von héchst bemerkenswertem Bau und reihte ihn als 
Parergodrilus heideri unter die Archianneliden, im Sinne der damals von 
GoopricH (1922) und HErIDER (1922) vertretenen Umgrenzung, ein. Zwei 
Jahre spater wurde meine Arbeit von A. Mrysr (1927) in einer in wissen- 
schaftlichen Kreisen nicht tiblichen Form atzend scharf angegriffen, mir 
fundamentale Verkennung des Baues des Parergodrilus‘‘ vorgeworfen 
und das fragliche Tier als ein durch Segmentverlust zu einer ,,Kiimmer- 
form herabgesunkener Enchytraeide gedeutet. 

Der Polemik lag weder eine Nachuntersuchung, noch eine andere Er- 
weiterung des Tatsachenmaterials zugrunde. Die Heftigkeit und die 
selbstbewuBte Form des Meyerschen Angriffs hat in der Folge eine Reihe 
von Autoren offenbar derart beeindruckt, daB sie sich, wie MicHAELSEN 
(1928, 1930), StppHENSON (1930) und Du Bors-ReymMonp-Marcus (1948) 
der Meyerschen Deutung kritiklos angeschlossen haben, ohne einer von 
mir 1929 veroffentlichten Entgegnung irgendwie Beachtung zu schenken. 

Da es sich bei der fraglichen Angelegenheit lediglich um eine Deutung 
an sich unbestrittener morphologischer Tatsachen handelte, so lag keine 
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Veranlassung vor, sich weiter mit dem Streitfalle zu beschaftigen und so] 
blieb die Stellung unseres Wurmes fiir den AuBenstehenden problematisch. | 
1934 beschrieb KNOLLNER aus dem Kiistengrundwasser der Kieler 
Bucht einen sehr eigenartigen, in die Verwandtschaft der Capitelliden 
gestellten Polychaten als Stygocapitella subterranea, eine Form, die erst. 
20 Jahre spaiter von Karwine im siidschwedischen Kiistengebiet unter 
entsprechenden ékologischen Bedingungen wiedergefunden und ein-— | 
: 
' 


gehend nachuntersucht werden konnte (KaRLING 1958). 

Kar ine fiel sofort eine groBe habituelle Ahnlichkeit zwischen Stygo- 
capitella und Parergodrilus auf. 

1955 konnte er dann, gelegentlich eines Studienaufenthaltes am Zoo- 
logischen Institut Graz, Parergodrilus an meinen Originalfundorten selbst 
sammeln, meine seinerzeitigen morphologischen Ergebnisse weitgehend 
bestatigen, zum Teil auch erweitern, sowie feststellen, daB die Ahnlich- 
keit zwischen Stygocapitella und Parergodrilus tatsichlich Ausdruck einer 
,zvemlich nahen natiirlichen Verwandtschaft‘‘ beider Formen ist und daB 
sie bei gleichzeitiger Feststellung ,,einer auffallenden Ubereinstimmung 
von Stygocapitella mit Vertretern der Archianneliden-Familie Nerillidae“‘ 
unter die Polychaeta-Sedentaria-Drilomorpha neben die Ctenodrilidae 
und Capitellidae einzureihen sind. . 

Meyers Argumente fiir eine genealogische Zugehérigkeit des Par- 
ergodrilus zur Oligochaten- Familie der Enchytraeiden werden als gdénzlich 
unhaltbar erwiesen und die naheliegende Frage gestellt, wie tiberhaupt 
eine derartig abwegige Auffassung ,,verschiedene Spezialisten tiberzeugt 
haben kann“ (1. cit.). 

Kar ines schéne Untersuchungen und ein Einblick in seine Original- 
praparate von Stygocapitella haben mein Interesse an Parergodrilus er- 
neut geweckt und fiihrtenim Sommer 1957, gelegentlich eines von meinem 
Mitarbeiter Dr. R. ScuusTrER in der West-Steiermark aufgefundenen 
Massenvorkommens des Tieres zur Feststellung des bisher unbekannten 
GefaBsystems und zu der tiberraschenden Entdeckung, daf Parergodri- 
lus getrenntgeschlechtlich ist und daB alle bisherigen, seinerzeit von mir 
und neuerdings von KARLING untersuchten Tiere Weibchen waren. 

Die seinerzeit als rudimentare Hoden gedeuteten Abschnitte der 
weiblichen Gonaden erwiesen sich als paarige Receptacula seminis, alle 
von mir in diesem Zusammenhang geduBerten Vermutungen hinsichtlich 
einer dauernden Parthenogenesis als unbegriindet. 

Der Grund, weshalb uns bisher mannliche Tiere nicht untergekommen 
waren, ist ein 4facher: 


1. Die Mannchen sind glasklar durchsichtig und beim Durchsuchen 


des Materials weit schwieriger zu sehen als die in der Gonadenregion 
weiBlichen Weibchen. 
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2. Die Mannchen pflegen sich an den Blattern mit Hilfe des Sekrets 
ihrer ventralen Driisenblischen und der akzessorischen Genitaldriisen 
fest zu verankern, wohingegen die Weibchen bei jeder Stérung loslassen 
und deshalb beim Ausschlemmen des Materials in weit gréBerer Zahl zum 
Vorschein kommen. 

3. Die Mannchen sind offenbar kurzlebig, die Weibchen langlebig. 
Erstere treten im Frith- und Hochsommer, letztere das ganze Jahr hin- 
durch in gleichbleibender Abundanz auf. 

4. Das aktuelle Zahlenverhaltnis der Geschlechter in den ausgesuchten 
Fangen verschiebt sich demgemaB erheblich zugunsten der Weibchen: 
es wurde zu Beginn des ersten Auffindens der Mannchen mit 1:70 fest- 
gestellt; spater betrug es auf Grund verbesserter Aussortierung 1:8 bis 
115. 

Die der Untersuchung zugrunde liegenden médnnlichen Tiere stammen 
fast ausschlieBlich aus der Lassnitzklause bei Deutsch-Landsberg in der 
Weststeiermark, einige Exemplare aus der Umgebung von Lunz/See 
(Niederésterreich) und vom Salzberg bei Hallstatt (Oberésterreich). 
Weibliche Tiere standen von allen Fundorten in reichlichem Ma8e zur 
Verfiigung. 


Derzeitig bekannte Verbreitung: Holstein (REMANE), Vogesen (REMY), Ost- 
alpen bis 1200 m (ReEIsINGER), Sljemen-Gebirge, Kroatien (REISINGER). 


B. Neue Befunde 
I. Allgemeiner Bau der Mannchen 


Erwachsene Mannchen von Parergodrilus ahneln bei direkter Be- 
trachtung oder LupenvergréBerung den etwa gleichlang (0,6—1 mm, 
Mittel 0,8 mm) werdenden Weibchen, sofern man von ihrer gréBeren 
Durchsichtigkeit und der etwas gestreckteren Gestalt absieht. Die all- 
gemeine Organisation der Weibchen wird als bekannt vorausgesetzt; 
nahere EHinzelheiten sind bei REISINGER (1925) und Karine (1958) ein- 
zusehen. 

Unter dem Mikroskop erkennt man die Mannchen auf den ersten 
Blick am Vorhandensein eines Paares ansehnlicher, von Spermabildungs- 
zellen und Samenfaden erfiillter Samensdcke, sowie am Besitz von zwei 
zusdtzlichen, hinter den 8 Gruppen von Lokomotionsborsten gelegenen 
Borstengruppenpaaren, die im Bereich der unpaaren, éuBeren Geschlechts- 
éffnung gelegen, offenbar im Dienste der Begattung bzw. der Sperma- 
tibertragung stehen (Abb. 1). 

Bei Tieren mit sehr stark entwickelten Genitalorganen erscheint tiber- 
dies das Hinterende meist leicht verdickt und deutlich langer als bei den 
Weibchen. Bewegung, ventraler Schlundanhang, Bau des Darmkanals, 
Zahl und Anordnung der Nephridien sind so wie beim Weibchen, die 
8 Dorsaldriisenpaare sind um ein weiteres Paar vermehrt und gelegentlich 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 34. 
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etwas gréBer als bei Jungtieren und Weibchen. Die Genitalborsten und 
die tiberzihligen Dorsaldriisen treten erst sehr spat, bei Tieren die ihre 
endgiiltige GréoBe fast erreicht haben, auf. Jiingere Mannchen sind des- 
halb auBerlich kaum als solche zu erkennen. 


O¥5 mm 


Abb. 1. Parergodrilus heideri, Anoptral-Phasenkontrastaufnahmen der Genitalregion eines 

lebenden ménnlichen und eines weiblichen Tieres. Beachte die leicht keulige Anschwellung 

des Hinterendes und die Geschlechtsborsten beim Mannchen sowie den verschiedenen 
Reifezustand der Hier in den Gonaden des Weibchens. Weststeirische Tiere 


IT. Beborstung 

Die Ausstattung der Mannchen mit Lokomotionsborsten gleicht vollig 
der der Weibchen, d. h. es sind 8 Paar von Lokomotionsborstengruppen 
vorhanden, die aus je 2 kurzen, plumpen Stiftborsten vom Oligochaten- 
Typ bestehen, in Borstensicken stecken und durch Borstenmuskeln vor- 
zugsweise in der Langsrichtung der Tiere bewegt werden kénnen. 

Das erste Genitalborstengruppenpaar des Mainnchens (Abb. 2a—e), fiir 
das es kein Gegenstiick beim Weibchen gibt, das ist das 9. Paar des 
ganzen Tieres, gleicht in Form und Anordnung den Lokomotionsborsten- 
gruppen und diirfte gelegentlich auch, in allerdings beschranktem Um- 
fange, an der Bewegung teilnehmen. Das 2. Genitalborstengruppenpaar, 
das ist das 10. Borstengruppenpaar des ganzen Tieres, die eigentlichen 
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Abb. 2a—e. Parergodrilus heideri, Momentaufnahmen der Genitalregion lebender Mannchen 
zur Veranschaulichung der Lage und Ausdehnung der Samensicke und der Genitalborsten. 
dr Akzessorische Genitaldriisen, gst Gonostome, sp Spermien, ss Samensicke. Beachte 
die iibereinstimmende Gré8e und Gestalt der Bewegungsborsten und des ersten Genital- 
borstenpaares (bo). Die Pfeile verweisen auf die in das Atrium ragenden inneren, langen 
Kopulationsborsten; hb aiuRere Kopulationsborsten. In a befindet sich der Darm (da) in 
seiner normalen Lage, in b, ec, d ist er durch die stark ausgedehnten Samensacke weit nach 
vorn gedringt 


kleineren, 4uBeren treten unmittelbar seitlich von der-ventral und pra- 

anal gelegenen, mannlichen Geschlechtséffnung, diese deutlich flankie- 

rend, nach auBen. Die Bewegungsmuskulatur der ersten Genitalborsten- 

gruppen ist normal beschaffen, die der eigentlichen Kopulationsborsten 

jedoch weit kraftiger; sie inseriert ventrolateral von der Genitaloffnung 

an der Kérperwand des Tieres. Bei der Lokomotion bleiben die 
34* 
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Kopulationsborsten in Ruhe. Uber den Mechanismus der Kopulations- 
borsten bei der Begattung lassen sich solange nur Vermutungen du8ern, 
bis uns vielleicht ein gliicklicher Zufall ein Parchen in Kopula auffin- 
den oder den Begattungsvorgang direkt beobachten laBt (vgl. 8. 528). 


III. Nervensystem und Sinnesorgane 


Das Nervensystem der Parergodrilus-Mainnchen ahnelt weitgehend 
dem der weiblichen Tiere. In Ubereinstimmung mit Karirnes Befunden 
am Weibchen liegt das Bauchmark im ventralen Mesenterium, steht aber 


Abb. 3a—d. Parergodrilus, mdnnlicher Genitalapparat (a, b), ausgestiilptes Atriumepithel (c) 

und Ringnerven (d). Beachte die Lage der Samensicke und Genitalborsten in a, die reifen 

Spermien zwischen den Samenbildungszellen in b und die scharfe Grenze zwischen dem 

Integument und dem bewimperten Atriumepithel in ¢ (alle 3 Teilbilder Phasenkontrast- 

aufnahmen). d Alizarinvitalfirbung der Ring- und Ldangsnerven (1). Die jeweils zasammen- 
gehérigen Ringnerven sind durch Klammern bezeichnet 


in Bestadtigung meiner alten Befunde gréBtenteils in unmittelbarer Ver- 
bindung mit der Hypodermis. Im Bereich der akzessorischen Genital- 
driisen 16st sich auch beim Mannchen das Bauchmark vollstandig von der 
Haut und bildet am Dach der Driisenmassen nach riickwarts ziehend 
zwet miachtige Genitalganglien, denen die Innervation der Genitalborsten- 
systeme und der Atrial-Muskulatur obliegt (Abb. 13, Parergodrilus: gq). 
Diesen Ganglien entsprechende Bildungen gibt es bekanntlich beim 
Weibchen nicht. Neu fiir beide Geschlechter ist der Nachweis von je 
3 Ringnerven je borstentragendes Segment, mittels der von mir (REr- 
SINGER 1933) entwickelten Vitalfarbemethode mit kolloidalen Alizaraten. 
Die Nerven, die mit normalen histologischen Methoden kaum nachweis- 
bar waren, treten bei positivem Farbungseffekt sehr klar Abb. 3d) her- 
vor. Der jeder Dreiergruppe angehérige mittlere Nerv innerviert die 
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Borstenmuskeln, der letzte steht durch die von mir (1925) beschriebenen, 
mit Methylenblau darstellbaren ,,Seitennerven‘‘ mit dem Bauchmark in 
Verbindung. Die Ringnerven aller Segmente stehen durch ein sehr 
zartes, dorsolateral verlaufendes Langsnervenpaar in Verbindung, offen- 
bar einem Homologon der podialen Langsnerven der tetraneuralen Poly- 
chaten bzw. der Lateralnerven der Oligochaten. Ob die gelegentlich zu 
beobachtenden, je 2 Ringnerven verbindenden, kurzen Langsstrange 


Abb. 4. Parergodrilus, Blutgefdfsystem im Anoptral-Phasenkontrast. Oben: Ampullen- 

artige Erweiterung des ventralen Teils des oesophagealen Ringsinus (oeb) mit saickchen- 

formigen Anhingen (app); Ampulle in Diastole. bl Subintestinalgefi, unten am hinteren 
unteren Rand des Magen-Darms (ma) 


gleichfalls nervoser Natur sind, konnte genau so wenig entschieden 
werden wie die Anordnung der Ringnerven im postcerebralen und im 
pygidialen Koérperabschnitt. 

Die von Karuine (1958) bei Stygocapitella aufgefundenen prostomialen 
Hautsinnesorgane entsprechen den von mir beschriebenen, vermutlich 
mehrzelligen Sensillen; wihrend diese bei der aquatisch lebenden Stygo- 
capitella iiber das Epidermisniveau vorragen und deshalb sehr auffallend 
sind, liegen sie bei dem terricolen Parergodrilus in Niveauhdhe mit der 
Cuticula und werden deshalb leicht tibersehen. 


IV. Blutgefapsystem 
Parergodrilus besitzt, wie bereits eingangs erwahnt wurde, im Gegen- 
satz zu meinen seinerzeitigen negativen Befunden ein mit Sicherheit nur 
mit Hilfe des Phasenkontrastverfahrens zu untersuchendes Blutgefdap- 
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system. Teile desselben und zwar die Oesophagialschlinge hat offenbar 
bereits Karine gesehen und mit Recht als ein Homologon des sogenann- 
ten Oesophagealbulbus von Stygocapitella und damit als Rest eines Blut- 
gefaBsystems gedeutet. 

Das BlutgefaBsystem von Parergodrilus ist offen: es besteht aus einem 
in einem Oesophagealbulbus gelegenen, schlingenformigen und teilweise 
pulsierenden Zentralteil (Abb. 4, oeb) und einem im ventralen Mesen- 
terium nach hinten laufenden SubintestinalgefaB (Abb. 4, 61), das sich 
in der Genitalregion, bei beiden Geschlechtern tibereinstimmend, zwi- 
schen dem 6. und 7. borstentragenden Segment in einen dorsalen und 
ventralen Ast gabelt. Ersterer begleitet den Enddarm und 6ffnet sich 
ein Stiick vor dem After in die Leibeshéhle. Der Bau des Oesophageal- 
bulbus ist an Schnitten nur sehr schwer zu analysieren, zumal die Wan- 
dungen des GefaBapparates auBerordentlich zart sind und sich am Auf- 
bau des Gebildes driisige Elemente unbekannter Funktion beteiligen, die 
mich seinerzeit veranlaBt haben, das ganze Gebilde als Speicheldriisen 
zu deuten. Lebendbeobachtungen im Phasenkontrast ergaben, da der 
Oesophagealbulbus zum gréBten Teil von einem ringférmigen Blutsinus 
gebildet wird, der dorsal nur schwach, ventral starker ampullenartig 
erweitert werden kann und sich ventral in das SubintestinalgefaB fort- 
setzt (Abb. 4 u. 13, oeb). Die untere Ampulle ist kontraktil, das gleiche 
gilt fir 3 — 4 blindgeschlossene, ihr ansitzende, sdéckchenférmige Anhdange 
(Abb. 4, app), in deren Bereich beiderseits offenbar eine Verbindung mit 
einer im oesophagealen Bereich ausgebildeten Bauchstrangkammer be- 
steht. Die Pulsationsfrequenz im Oesophagealbulbus ist sehr niedrig und 
unregelmafig, die Zirkulationsrichtung scheint im SubintestinalgefaB - 
von vorne nach hinten zu verlaufen. Da das GefaiBsystem in offener Ver- 
bindung mit der Leibeshéhle steht und da die Himolymphe des Tieres 
weder geformte Elemente noch grofere EKiweiBmengen enthalt, so er- 
scheinen die GefaBlumina an Schnitten optisch leer; sie wurden von mir 
bisher zwar gesehen (REISINGER 1925, Taf. I, Abb. 3, 4, 5) und abge- 
bildet, jedoch nicht als GefaBe erkannt, zumal ein eigenes GefaBendothel 
zu fehlen scheint. Die funktionelle Bedeutung des GefaBsystems fiir die 
Zirkulation diirfte bescheiden sein, da bei Parergodrilus daneben eine 
auBergewohnlich wirksame coelomatische, hin- und hergehende, Zirku- 
lation der Haémolymphe durch die rhythmische und sehr intensive Be- 
wegung des Diinndarmes erfolgt. Die Bedeutung dieser Darmbewegung 
fir die Str6mung der Hamolymphe ergibt sich unter anderem aus der 
Tatsache, da die ersten Bewegungen die man an durch O,-Mangel 
asphyktischen Tieren vor ihrem Wiedererwachen feststellen kann, in 
diesen sehr rasch an Intensitét und Frequenz zunehmenden Schaukel- 
bewegungen des Darmes bestehen. Mit dem endgiiltigen Erwachen des 
Tieres nehmen diese Bewegungen dann merklich bis zum temperatur- 
abhangigen Normalverhalten ab. 
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V. Genitalapparat 


Die mannlichen Gonaden begleiten in Form eines Paares im 7. borsten- 
tragenden Segment gelegener bandférmiger Hoden (Abb. 5b, te) das 
Mesenterium knapp oberhalb seiner Insertion am Bauchmark. Sie liegen 


fou 
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Abb. 5. Parergodrilus heideri, Schnitte durch die Genitalregion. a: Querschnitt vor den Gono- 

stomen; b: Querschnitt auf der Héhe der Hoden und Gonostome; c: Querschnitt durch den 

Genitalporus; d: Liingsschnitt durch das Hinterende. on After, bm Bauchmark, bsk Bauch- 

strangkammer, da Diinndarm, ddé Dorsaldrtisenporus, dr accessorische Genitaldriisen, ed 

Enddarm, gst Gonostom, m Muskel, ss Samensacke, fe Hoden, vd Vas deferens, ¢ ménn- 

liche Geschlechts6ffnung, in dist im Atrium der Querschnitt einer Kopulationsborste zu 
sehen (Sublimat-Formoln. Broch, Kernechtrot- Mallory.) 


am Grunde von machtigen, allseitig geschlossenen, paarigen, peritonealen 
Samensicken (Abb. 5a, b, d, te). Im Bereich der Hoden setzen sich die 
beiden, ihrer ganzen Linge nach mit dem Mesenterium verwachsenen 
Samensiacke in 2 ventral ziehende fliigelformige Peritonealmembranen 
fort, welche das Bauchmark umgreifen und so in der Hodenregion eine 
typische Bauchstrangkammer (Abb. 5, bsk) bilden. Die GroBe und Aus- 
dehnung der Samensicke hangt vom Reifezustand und der Menge der 
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Geschlechtsprodukte ab; sie beeinfluBt nicht unwesentlich die Lage des 
Verdauungsapparates und den allgemeinen Habitus des Mannchens (vgl. 
Abb. 2a, b, d). 

Normalerweise beginnen die Peritonealsicke etwas vor dem 6. Bor- 
stengruppenpaar und reichen kaudal bis in die Region der Genitalborsten 
(9. und 10. Borstengruppenpaar). Bei maximaler Fiillung konnen sie 

sich aber, zumindest einseitig, bis vor das 5. 
yy * _ Borstengruppenpaar ausdehnen (Abb. 3a, links). 
< Der Mitteldarm und die hintere Magenpartie 
werden dann nach vorne gedrangt, der hintere 
Korper des Tieres merklich 
aufgeblaht. 


Die in den Hoden gebilde- 
ten Spermatogonien lésen sich 
auBerordentlich frihzeitig ab 
und machen ihre weitere Ent- 
wicklung, so wie das bei vielen 
Anneliden iiblich ist, in den 
peritonealen Samensacken 
durch. Diese sind dann mit 
den Spermatocyten 1. und 
2. Ordnung, Spermatiden und 
fertigen Spermien dicht gefillt. 
Meiotische Teilungen sind stets 

14 : in ziemlicher Zahl vorhan- 
Abb. 6a u. b. Parergodrilus heideri, lebende Sper- : 
mien. a Aus dem Atrium; b aus einem Samen- den, Spermatogemmenbildung 
fon Ovslh Kon! undyaaa Sieliide at don) 
Mitochondrienkérpern. Anoptral-Phasenkontrast stens in Form von vortiberge- 
henden, losen Anhaufungen 
von Spermabildungszellen auf (Abb. 5a, b, d). Die Spermien selbst, die sich 
vor allem im riickwartigen, lateralen Teil der Samensicke ansammeln, 
sind typische Polychdtenspermien. Sie bestehen aus einem ovalen Kopf, 
einem sehr deutlichen zweiteiligen Perforatorium (Acrosom + Dictyosom) 
und einem Mittelstiick, welches 4 Mitochondrienkérper umschlieBt 
(Abb. 6). Die SchwanzgeiBel ist 10—12mal so lang wie der tibrige Teil 
des Spermiums und lat, abgesehen von einem Achsenfaden, keine be- 
sonderen Differenzierungen erkennen. Die Spermien gehéren mithin dem 
sog. primitiven Typ (FRANZEN 1956) an und stehen gestaltlich zwischen 
denjenigen von Hyalinoecia tubicola (O. F. MiLuER) und Euchone rubri- 
cincta (Sars). Das sehr deutliche Acrosom weist ein basales, stark licht- 
brechendes, aus Golgi-Substanz bestehendes ringférmiges Dictyosom, 
genau so wie bei Hyalinoecia avff; die 4 (5?) Mitochondrienkérper des 
Mittelstiicks sind vom Spermienkopf durch eine kurze Kinschntrung 
getrennt. 


b 
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Das Ausfiihrsystem des minnlichen Geschlechtsapparates besteht 
jederseits aus einem langbewimperten, in der lateralen Samensackwan- 
dung gelegenen Gonostom (Abb. 5b: gst), vom Stygocapitella-Typ und 
je einem sich daran anschlieBenden, dickwandigen, nach riickwarts 
ziehenden unbewimperten Vas deferens. Im Bereich der Genitalborsten 
biegen die beiden Vasa deferentia nach unten und nach innen um, werden 
diinnwandig und treten in das Driisengewebe ein, welches das Genital- 
atrium umgibt. Dieser Abschnitt der Vasa deferentia (Abb. 7b, vd) ist 


Abb. 7a u. b. Parergodrilus heideri, Querschnitte in der Gegend des 3 Genitalporus. In 

a sind die Kopulationsborsten, in b das Genitalatrium und die Samenleiter der ganzen 

Linge nach getroffen. ag Atrium genitale, dr akzessorische Driisen, hb diuBere (Hilfs-) 

Borsten der Kopulationsborstengruppe, hbp Hilfsborstensackporus, kop Kopulations- 

borsten, sp Spermium im Samenleiter, vd Samenleiter. (Pikroformol-Sublimat-Hisessig, 
Kernechtrot-Mallory ) 


bewimpert und enthalt fast immer einzelne Spermien. Die Endabschnitte 
der Vasa deferentia 6ffnen sich in den oberen blind geschlossenen Teil 
eines rohrférmigen Genitalatriums, welches schrag nach hinten und unten 
verlauft und in der Mittellinie der Ventralseite, kurz vor dem After nach 
auBen miindet. Der obere Teil des Genitalatriums ist mit einem dichten 
Zilienbesatz versehen, der untere unbewimpert (Abb. 7b, ag). In den letz- 
teren ragen von vorne und oben her die beiden groBen Kopulationsborsten 
hinein (Abb. 7a: kop). Das Atrium ist in machtige Driisenmassen ein- 
gebettet, die den verschmolzenen Subneural- und Adanaldriisen des Weib- 
chens entsprechen und sich von allen Seiten her, vor allem im distalen, 
unbewimperten Abschnitt in das Genitalatrium 6ffnen (vgl. Abb. 5c, d, 
dr; Abb. 7b, dr). Das aus kugeligen Trépfchen bestehende Sekret dieser 
akzessorischen Genitaldriisen ahnelt am meisten dem der Subneuraldriise 
des Weibchens. Das Genitalatrium ist der ganzen Lange nach von einer 
lockeren Schicht zirkuliér angeordneter Muskelfasern umgeben. Im 
offenen Zustand ist der Genitalporus (Abb. 5, 3) kreisférmig; geschlossen 
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nimmt er die Gestalt eines quergestellten Schlitzes an und ist dann in- 
folge der sehr ungiinstigen Lichtbrechungsverhaltnisse am lebenden Tier 
nur schwer zu sehen. 

Das Zusammenspiel der einzelnen Teile des mannlichen Ausfuhr- 
systems, der Kopulationsborsten und der akzessorischen Driisen bei der 
Begattung ist noch ungeklart. Sicher ist nur, daB den akzessorischen, 
in das Genitalatrium miindenden Driisen dabei eine wichtige Aufgabe 
zukommt. Sie ermédglichen, wie die direkte Beobachtung zeigt, bereits 
unabhangig von der Begattung, ein Festheften der Mannchen an der 
Unterlage, eine Funktion, die sie sicher auch bei einer Verbindung mit 
dem Weibchen zu erfiillen haben. Dem Ejaculat selbst werden dabei 
kaum gréBere Mengen des Sekrets dieser Driisen beigemischt, denn sonst 
mite man etwas davon in den Oviducten oder Receptacula seminis der 
Weibchen antreffen, was nicht der Fall ist. Unsicher ist auch die Funk- 
tion der Genitalborsten, insonderheit die Rolle welche die beiden, so auf- 
fallenden, in das Atrium ragenden Kopulationsborsten bei der Begattung 
zu versehen haben. Ihrer Lage nach erscheinen sie nach einer teil- 
weisen, bereits direkt beobachteten Eversion des Atriums (Abb. 3e) ge- 
eignet, gleichzeitig in beide Geschlechtsdffnungen des Weibchens ein- 
gefiihrt zu werden, um dort als Reizorgan zu wirken. Das Sperma selbst, 
dirfte durch Kontraktion der seitlich den Atrialkomplex umspannenden, 
den Enddarm mit der ventrolateralen Korperwand verbindenen Muskeln 
aus dem proximalen Atrium-Abschnitt, an den Kopulationsborsten vor- 
bei, in die Oviducte beférdert werden. 

Der Bau der wezblichen Gonaden darf als bekannt vorausgesetzt 
werden (REISINGER 1925, Karuine 1958). Sie haben die Gestalt von 
paarigen peritonealen Sacken (Abb. 8, 9: ov), liegen im 6. — 7. borsten- 
tragenden Segment und hangen im Bereich der Keimlager median mit 
dem ventralen Teil des Mesenteriums zusammen. Unter Beriicksichti- 
gung der Bauverhaltnisse beim Mannchen, sowie bei anderen Anneliden 
empfiehlt es sich nunmehr, lediglich die Keimlager selbst, die gegeniiber 
dem 7. Borstengruppenpaar liegen als eigentliche Ovarien, die *peri- 
tonealen, die heranreifenden Eier umschlieBenden Hiillen als Ovarialsdcke 
zu bezeichnen. Ob man dem folgt oder ob man die ganzen Gebilde als 
,Ovarien bezeichnet, ist im tibrigen Ansichtssache; formal richtig ist 
beides. Nach riickwarts zu setzen sich die Ovarialsicke, ohne Andeutung 
von Gonostomen,in die im Ruhezustand stets kollabierten, auBerordent- 
lich diinnen Oviducte (Abb. 8b, od) fort, welche sich gemeinsam mit den 
Analdriisen in der von mir geschilderten Art durch paarige Genitalporen 
nach auBen offnen. Bei Phasenkontrastbeobachtung legereifer Weibchen 
kann man die Oviducte bisweilen dann leicht beobachten, wenn durch 
den Deckglasdruck Fliissigkeit aus den Ovarialsacken in sie eingepreBt 
und sie dadurch erweitert werden. Die beiden weiblichen Genitaloffnungen 
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(Abb. 9b, Q) liegen knapp seitlich und hinter den gleichfalls paarigen 
Miindungsporen der Subneuraldriisen (Abb. 9, rsd). Dort wo sich die 
Ovarialsicke zu den Oviducten verschmalern, befinden sich die beiden 
kugeligen und eigenwandigen Receptacula seminis (Abb. 8, rs), die seit- 
lich der Oviductbasis ansitzen und durch je einen zarten Sphincter ver- 


Abb. 8au.b. Parergodrilus heideri, geschlechtsreife Weibchen unmittelbar vor der Kiablage. 
a Lebendaufnahme im Phasenkontrast, b Totopriparat (Gallocyanin). da Diinndarm, dr 
Adanalartisen, rs Receptacula seminis, od Oviduct, ov Oocyten, sn Subneuraldriise. 
Beachte die starke Sekretfiillung der Adanaldriisen in b! Tiere aus Lunz/See, 
Buchenwald am Reitsteig, etwa 1000 m 


schlossen werden kénnen. Bei alten Tieren enthalten sie fast immer 
Spermien und sind dann bei Phasenkontrastuntersuchung lebender Tiere 
sehr leicht zu sehen (Abb. 9, rsd). Bei noch nicht geschlechtsreifen oder 
bei unbegatteten alteren Weibchen sind sie den jeweiligen Oviducten 
so eng angeschmiegt, da man sie kaum nachweisen kann. Die Lage 
der Receptacula unterliegt im iibrigen je nach dem Bewegungsstand der 
Tiere ziemlichen Schwankungen; sie konnen sowohl nach der Seite, als 
auch nach oben und nach innen vom Oviduct herumgeschwenkt werden. 
Besondere Differenzierungen der Receptacula, wie Bewimperung, Aus- 
bildung eines VerschluBapparates und dergleichen, werden bei Parergo- 
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drilus vermiBt. Karwine (1958) stellte auf Grund seiner Schnittprapa- 
rate fest, daB sich die Ovarialsicke gelegentlich nach vorne ins Coelom 
éffnen konnen, und er hat dann dort Abortiveier angetroffen. Neuer- 
dings mu8 ich Kartrnes Beobachtung bestatigen. Ein derartiges Uber- 
treten von Eizellen ins Coelom wurde jedoch ausschlieBlich bei Tieren 
beobachtet, denen man ein normales Substrat fiir die Eiablage vorent- 
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Abb. 9a u. b. Parergodrilus heideri, geschlechtsreife Weibchen. Ma8stab 400». Lebend- 

aufnahmen; a Anoptral-Phasenkontrast, Riickenansicht; b normale Optik, Bruchansicht; 

acc akzessorische Adanaldriisen, an After, bm Bauchmark, da Diinndarm, dr Adanaldriisen, 

ko Kotballen im Enddarm, ov fast legereife Hier in den Ovarialsicken, rsd rechtes Recep- 

taculum seminis in Ventralansicht mit Spermafiillung, snd? Subneuraldriise, snp Miindung 

der Subneuraldriise, 2 weibliche Geschlechtséffnungen, gleichzeitig Ausmiindung der 
Adanaldriisen. Tiere aus der Grazer Umgebung 


halten hatte und deren in den Ovarialsicken befindliche Eizellen daraut- 
hin der Degeneration anheimzufallen beginnen. Ob die fiir den Austritt 
dieses Materials in die Leibeshéhle notwendige und von uns beobachtete 
rostrale Eréffnung der Ovarialsicke préformiert ist oder, was wahrschein- 
licher erscheint, eine einfache Ruptur vorliegt, das konnte nicht ent- 
schieden werden. Die normale Hiausfuhr erfolgt sicherlich unter Ver- 
mittlung der Oviducte durch die Genitalporen und wurde von mir 2mal 
beobachtet. In einem Falle befand sich das legreife, sehr stark wurst- 
formig in die Lange gestreckte Ei zwischen dem Receptaculum seminis 
und dem Genitalporus im stark erweiterten Oviduct, im zweiten Fall 
wurde ein halb ins Freie getretenes, noch in der Geschlechtsdffnung 


steckendes Ei angetroffen, das im Bereich der Durchtrittsstelle stark 
eingeschniirt war. 
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Die Hier von Parergodrilus werden stets einzeln an der Unterseite, 
vor allem in den Kanten und Winkeln der Blattnerven feuchter und in 
Verrottung begriffener Buchenblatter abgelegt. Sie werden in das Sekret 
der Adanaldriisen eingehillt, das um sie eine zihe, mit dem Substrat ver- 
létete, dickwandige Hischale bildet. 

Die Wirmer sind bei der Eiablage auBerordentlich wahlerisch, und 
es kommt eher zum Zerfall und Abortus der legreifen Eier, als daB diese 
auf einem ungeeigneten Substrat abgesetzt wiirden, eine fiir entwick- 
lungsgeschichtliche Untersuchungen héchst fatale biologische Eigentiim- 
lichkeit des Parergodrilus. 


VI. Eiablage 


Etwa einen Tag vor der Eiablage vergréBern sich die als Schalen- 
driisen funktionierenden Adanaldriisen ganz erheblich, ihre Sekretfiillung 


a Drei Kier mit stark inkru- 

stierten Hihiillen: hiufigster Zustand; b 2 Hier mit fremdk6rperfreien Schalen: die groBe 

Ahnilickeit mit einzeln abgelegten Schneckeneiern ist besonders am oberen Ei deutlich; 

e—f Hier im Wasserhiutchen in Blattnervenwinkeln: schlechte Sichtbarkeit der Hihitllen. 
Aufsichtbeleuchtung des lebenden Materials 


nimmt zu und die einzelnen Sekretgranula erreichen ihre maximale GroBe 
und ein erhebliches Lichtbrechungsvermégen (Abb. 9, dr). Obwohl nie- 
mals 2 Hier gleichzeitig abgelegt werden, die beiden altesten Hizellen mit- 
hin in ihrem Reifungszustand differenzieren, zeigen die beiden Adanal- 
driisen nur selten Anzeichen eines unterschiedlichen Sekretreifezustandes. 
Eine Beteiligung der Subneuraldriisen an der EHihiillenbildung findet 
nicht statt, diese beteiligen sich jedoch an der Befestigung des fertigen 
Kies an der Unterlage. Der Legeakt selbst vollzieht sich anscheinend 
nur im Dunklen, zwischen den aneinanderhaftenden Blattern und kann 
deshalb nicht direkt beobachtet werden. Die frisch abgelegten Hier be- 
finden sich nach der Ablage in einer sehr dicken durchsichtigen und 
ziemlich glattwandigen Hischale oder Kapsel von auffallend derber, an 
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Schneckenlaich erinnernder Konsistenz (Abb. 10). Werden die Hier in 
dem kapillaren Wasserhadutchen, das sich meist zwischen den Blattern 
befindet, abgelegt, dann unterbleibt eine stérkere Inkrustierung mit 
Fremdkérpern, und dann ist die Eihiille, solange sie von Wasser umgeben 
ist, ob ihrer Durchsichtigkeit bei auffallendem Licht kaum zu sehen 
(Abb. 10e—f). Erfolgt die Ablage bei trockener Bodenbeschaffenheit, 
auBerhalb eines Wasserhautchens, dann kommt es meistens zu einer mehr 
oder minder ausgedehnten Bedeckung der Eihiillen mit Fremdkorpern 
und demgema8 zu einem recht wechselnden Aussehen des Kies (Abb. 10a 
und b). Die Eihiille des Parergodrilus-Hies ist trotz ihres gallertigen Aus- 
sehens von auBergewohnlicher Resistenz gegeniiber 4uBeren Eingriffen 
und sehr fest mit dem Substrat verbunden, so daB ein Loslésen ohne 
Beschadigung des Inhaltes nur ausnahmsweise gelingt. Das frisch ab- 
gelegte, ungefurchte Hi (Abb. 12a) ist schneeweiB und, entsprechend der 
Form der reifen Eier in den Ovarialsicken, leicht oval; seine Langsachse 
fallt mit der Lage der ersten Furchungsspindel zusammen. Nach der Ei- 
ablage schrumpfen die Schalendriisen etwas ein und vergréBern sich erst 
wieder knapp vor der Ablage des nachsten Eies aus dem gegenitiber- 
liegenden Ovar; die Subneuraldriise 148t diese rhythmische Volums- 
schwankung vermissen. 


VII. Embryonalentwicklung 


Parergodrilus heideri 1aBt sich zwischen feuchtem Buchenlaub langere 
Zeit halten und ist auf diesem Substrat unschwer zur Eiablage zu 
bringen. Nichtsdestoweniger bereitet die entwicklungsgeschichtliche Un- 
tersuchung allergréBte Schwierigkeiten, die weniger in der geringen Zahl 
der meist in angen Intervallen abgesetzten Kier als vielmehr durch die 
Ablagegewohnheiten des Tieres und in der technisch kaum zu itiber- 
windenden Resistenz und Elastizitét der Eihiillen begriindet ist. Alle 
bisherigen Versuche Parergodrilus auf einem anderen Substrat als auf 
modernden Blattern von Laubhélzern zur Ablage zu bringen (gepriift 
wurden unter anderem Filtrierpapier, Agar-Agar, Gelatine, verschiedene 
Yellophan-Muster u. &.), sind gescheitert. Ebenso fruchtlos waren die 
Versuche, zusammen mit der Blattunterlage fixierte Hier spater unbe- 
schadigt loszulésen. Viele Fixierungsfliissigkeiten, sowie jede Art von 
Alkoholbehandlung bringt die Eihiillen zu einer mehr oder weniger weit 
gehenden Schrumpfung. Sie kénnen dabei eine feste, hornige Beschaffen- 
heit annehmen, welche die Permeabilitat fiir die Intermedien und fiir 
Paraffin fast ganzlich aufhebt. Dazu kommt dann noch die so unange- 
nehme Inkrustierung mit Fremdkérpern. Ein Versuch, die Eier zu- 
sammen mit dem Substrat zu schneiden, wirkte auf sie destruktiv. Da 
die Uberwindung der angedeuteten technischen Schwierigkeiten offenbar 
in keinem tragbaren Verhaltnis zu dem Zeitaufwand der dafir not- 
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wendigen Vorversuche stand, wurde schlieBlich auf die Schnittunter- 
suchung trotz aller Bedenken verzichtet und versucht, die fiir die Beur- 
teilung der systematischen Stellung von Parergodrilus wesentlichen Ent- 
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Abb. 11. Parergodrilus heideri, Interpretation von Furchungsstadien. IV. V, VI Schrag- 

ansichten, V JJ animaler Pol, V 777 vegetativer Pol nach vollzogener Sonderung des 2, So- 

matoblasten, 7X Gastrulationsstadium. 1. Somatoblast fein punktiert, 2. Somatoblast 

schwarz. Makromeren der ersten 3 Quartette grob punktiert, 4. Makromer gekreuzt. 
Weitere HKrliuterungen im Text 


wicklungsvorgange durch eine Analyse lebender Keime festzustellen. Die 
nachfolgend beigebrachten Angaben tiber das Cell-lineage mogen dem- 
gema8 lediglich als Interpretationsversuch einzelner Stadien, mit den einem 
solchen Verfahren anhaftenden Unsicherheiten und Mangeln gewertet 
werden. 

Die Besamung der Parergodrilus-Hier erfolgt bereits innerhalb der 
Ovarialsacke (REISINGER 1925); Spermien, die gelegentlich in zu junge 
Oocyten eingedrungen sind, diirften dabei der Resorption anheimfallen. 
Eine Eiablage durch unbegattete Weibchen scheint niemals stattzu- 
finden, denn alle diejenigen Tiere, die nachweislich in meinen Kulturen 
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Hier abgelegt haben, hatten Spermien in den Receptacula. Unmittelbar 
nach der Eiablage kommt es zur Bildung des ersten Richtungskorpers 
(Abb. 12a), kurz darauf wird der zweite abgeschnirt. 


Abb. 12a—f. Parergodrilus heideri, Auflichtaufnahmen yon Entwicklungsstadien. a Erste 

Reifungsteilung; b erste Furchungsteilung; c, d Zweizellenstadium; e Dreizellenstadium; 

f Vierzellenstadium; j Stadium entsprechend Abb. 11, V; m, n Stadien entsprechend 

Abb. 11, VII; q vegetativer Pol, Bildung des 2. Somatoblasten; r kaulquappenférmiger 

Keim, Kopfanlage rechts; s, t synchrone Bildung der Larvalsegmente (in t sehr deutlich). 
Gelege weststeirischer Tiere 


Die Furchung von Parergodrilus ist eine normale, stark inaquale 
Annelidenfurchung nach dem heteroquadranten Typ. Die erste Teilung 
ist stark indqual, die beiden ersten Blastomeren liegen entsprechend der 
Orientierung der Teilungsspindel in der Langsachse des Eies. Auffallend 
ist die bedeutende Gré8e des D-Quadranten sowie eine ausgeprigte 
Heterochronie der Teilungsschritte. Trotzdem bleibt der Spiraltyp der 
Furchung bis zum Beginn der epibolischen Gastrulation gewahrt, so daB 
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es moglich ist, die analysierbaren Furchungsstadien mit denjenigen von 
Arenicola und anderen Polychaten zu vergleichen. Die Hauptmasse des 
im D-Quadranten enthaltenen Plasma gelangt bei der Bildung des 
2. Mikromerenquartetts in die Zelle 2d, die als erster Somatoblast offenbar 
entscheidend am Aufbau des Integuments und der Muskulatur des 
Embryonalkérpers Anteil hat. Keime um etwa 32—36 Zellen lassen eine 
eindeutige, radiarsymmetrische Anordnung der apikalen Stammzellen 
1a'*—1]d™ (in der Abb. 11, VIZ: schraffiert) und der zwischen ihnen ge- 
legenen Intermediarzellen 1 a12—1d!2 (in der Abb. 11, ai—di) erkennen. 
Obwohl die Bildung eines typischen intermediadren Kreuzes in der Folge 
nicht beobachtet werden konnte, wird man trotzdem auf die radiar- 
symmetrische Anordnung der apikalen Stammzellen und der inter- 
mediaren Zellen Wert legen kénnen, handelt es sich doch dabei um ein 
typisches Polychaten-Merkmal. Ein Blick auf das Blastoporusfeld, am 
Beginn der Gastrulation (Abb. 11, VII) 1aBt die Bildung des 2. Somato- 
blasten 4d erkennen; der Blastoporus ist an der hellen Ténung der dort 
sichtbaren, stark dotterhaltigen Makromeren zu erkennen, die sehr rasch 
von dem seitlich vorriickenden randstandigen Zellen des Keimes iiber- 
wallt und in die Tiefe gedrangt werden. Sicher ist, daB weder Telekto- 
blasten noch ektodermale Keimstreifen gebildet werden und da das 
Material des 1. Somatoblasten statt dessen flachenhaft entwickelt ist, also 
eine somatische Platte bildet, was wiederum auf die Polychaten hinweist. 
In der Folge nimmt der Keim sehr rasch eine U-férmige, kaulquappen- 
ahnliche Gestalt an (Abb. 12p), wobei die Mitte der konvexen Seite die 
Gegend der Blastoporusraphe und der Bauchmarkanlage markiert. Noch 
innerhalb der Kihtille kommt es in der Folge zur gleichzeitagen Ausbildung 
von 4, durch seichte Einschniirungen kenntlichen Rumpfsegmenten 
(Abb. 12r, s) und zur synchronen Anlage der Borsten. Nach einer Ent- 
wicklungsdauer von 8—10 Tagen verlassen die jungen 0,06—0,08 mm 
langen Wiirmer die Hihiillen; sie besitzen keinerlei larvale Organe, er- 
innern sehr an das erwachsene Tier und besitzen 2 Paar von Nephridien, 
6 Dorsaldriisenpaare und nur 4 Paar von Borstengruppen (Abb. 13). 
Gehirn und Bauchmark (Abb. 13c) sind relativ gro8, letzteres der ganzen 
Lange nach mit der Epidermis im Zusammenhang und ungegliedert. Gut 
ausgebildet und voll funktionsfahig sind der Pharyngealapparat und die 
ventralen Driisenblaschen, nur angelegt die Subneural- und Adanal- 
driisenkomplexe. Die Borsten sind die der ersten 4 borstentragenden 
Segmente (2.—5. Rumpfsegment) des erwachsenen Tieres. Sie sind 
kleiner als im ausgebildeten Zustand (Abb. 13a, a’) und erreichen erst 
spater ihre volle endgiiltige GroéBe und Gestalt. Die Bewegung der frisch 
geschliipften Jungtiere erfolgt genau so wie die alter Stadien unter 
Verwendung des ventralen, stempelférmig vorstreckbaren Schlund- 


anhanges. 
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C. Diskussion 
I. Parergodrilus und Stygocapitella 


Die bereits von KaRtinea (1958) festgestellten Ahnlichkeiten im Bau 
von Stygocapitella und Parergodrilus erfahren durch unsere Befunde an 
den Parergodrilus-Mannchen eine unerwartete und sehr aufschluBreiche 
Erginzung. Ein Vergleich der Organisation der Mannchen beider Klein- 
anneliden an Hand der Abb.14 zeigt eine so verbliiffende Ubereinstimmung 
beider T'ypen, da dadurch allein ihre enge, natiirliche Verwandtschatt. 
bewiesen und die grundfalsche Beurteilung von Parergodrilus durch 
Meyer, MicHaELsEN, STEPHENSON und Du Bots-REyMonD-Marcws ad 
absurdum gefiihrt wird. Hat schon Kariine bemerkt, daB Stygo- 
capitella und Parergodrilus im éuB8eren Habitus, im Bau des Integuments, 
der Muskulatur und der Dorsaldriisen, hinsichtlich der Coelomverhalt- 
nisse und des Baues des Nervensystems, sowie im Verdauungsapparat mit 
seiner so charakteristischen ventralen Flimmerrinne weitgehend tber- 
einstimmen, so trifft das nunmehr auch fiir das neu entdeckte GefaB- 
system des Parergodrilus, die mannlichen Gonaden, die Samensacke, ihre 
Ausfuhrginge, sowie fiir die weitgehend tibereinstimmenden Segmen- 
tationsverhaltnisse der Mannchen in wnerhdrt einprigsamer Weise 
zu, Befunde, durch die das Parergodrilus-Problem eigentlich bereits 
gelést ist. 

Der wesentliche Unterschied zwischen Parergodrilus und Stygocapi- 
tella besteht, abgesehen von der milieubedingten Vereinfachung der bei 
Stygocapitella polychatenahnlichen Beborstung, in der Verkiirzung des 
K6rpers bei Parergodrilus auf Kosten des 9. und 10. borstentragenden 
und der beiden prapygidalen Segmente. Wahrend diese Segmente mit 
den zugehérigen Dorsaldriisen und Borsten bei den Parergodrilus-Weib- 
chen ganz in Wegfall gekommen sind, bleiben sie bei den Mannchen 
offenbar dadurch in gestauchter Form erhalten, da8 die zugehérigen 
Borsten in den Dienst der Kopula getreten sind. Gleichfalls erhalten 
bleibt beim Mannchen das dem 9. Borstensegment zugeordnete Dorsal- 
drisenpaar. Das Genitalatrium der Parergodrilus-Mannchen ist sicher 
nicht anderes als eine Kinstiilpung im Bereiche des 9. und 10. Segments, 
was unter anderem durch die Lage der medianen Kopulationsborsten 
und durch die Miindung der akzessorischen Genitaldriisen in das Atrium 
bewiesen wird. Hiner Homologisierung der Driisenkolben von Stygo- 
capitella mit den akzessorischen Genitaldriisen des Parergodrilus-Mann- 
chens steht nichts im Wege. Kine tabellarische Ubersicht mége diese und 
alle anderen sicheren Homologien zwischen Stygocapitella und Parergo- 
drilus veranschaulichen und gleichzeitig einen Hinblick in die auf- 
schlupreichen Ubereinstimmungen in der Metamerie geben. 

Die Tatsache, daB es sich bei Parergodrilus um einen Bewohner von 
Waldbéden, bei Stygocapitella um ein marines Tier aus dem Kiisten- 
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Tabelle 


Segmente 
(S,;—S,: = Rumpfsegmente, I—X = Borsten- 


Homologe Organe 
gruppen) 


Stygocapitella 3 
(Nomenklatur 
KNOLLNER-KARLING) 


Parergodrilus 3 
(Nomenklatur 
REISINGER) 


Stygocapitella Parergodrilus 


Peristomium Peristomium medianer Driisen- Schlundtasche 
sack 
Metastomium Metastomium Zunge ventraler 
und 8, und §, Schlundanhang 
8, (1) 8, (D1) Oesophagus Oesophagus e. p. 
(bewimperter Teil) 
Kopulationsdriisen | ventrale Driisen- 
blaschen 
8, (I) 8, (ID) Oesophagealbulbus |Oesophagealbulbus 
(falschlich 
Speicheldriisen) 
Nephridien I Nephridien I 
S3—S> S3—8,. Oesophagealsinus | Oesophagealsinus 
und Subintestinal- | und Subintesti- 
gefaB nalgefaB 
8, (IJD—S, (VI) 8, (II)—S, (V) Magendarm _ Magendarm 
8, (IID) 8, (IL) Nephridien IT Nephridien IT 
8; (IV) S; (IV) Nephridien III fehlen 


Wimperrinne des 


SoV)—=S, (VI) S, (IV)—S, (V) Wimperrinne des 
diy Dae Magen-Darms 


Magen-Darms 


8, (VI)—S,, S. (V)—Syo (LX) Diinndarm Diinndarm 
S, (VII) 8, (VIII) Nephridien IV fehlen 
S, (VIII) 8, (VIII) Nephridien V fehlen 
S, (VIII)—S,) (IX) 8, (VID) Hoden Hoden 
S, (VIII)—S,, 8, (VI)-—S,, (X) Samensicke Samensicke 
Syo (LX) 8, (VII) Gonostome Gonostome 
So (EX)—S,, (X) | 8, (VITI)N—S,, (X) Driisenkolben akzessorische 
__ Genitaldriisen 
Si. reduziert Nephridien VI fehlen 
8,,—Pygidium So ([X)—Pygidium Enddarm Enddarm 
utes Boater sia, ht Sarpeaaicscn-(°” Devsaldlsan 


grundwasser handelt, legt eine Ableitung der Parergodrilus-Organisation 
aus derjenigen von Stygocapitella nahe. Hine Priifung der einzelnen Tat- 
sachen ergibt, da8 das jedoch nur bedingt, und soweit es sich um Reduk- 
tionen handelt, méglich ist. Die Verktirzung der postgenitalen K6rper- 
region der Parergodrilus, die umweltbedingte Vereinfachung des Borsten- 
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baus und der Borstenzahl, die Reduktion der Zahl der Dorsaldriisen und 
der Nephridien fallen darunter. Schwieriger ist der Begattungsapparat 
zu interpretieren, der im Besitz eines Atriums mit der marinen Gattung 
Nerilla tibereinstimmt und dessen Kopulationsborsteneinrichtung einen 
beachtlichen Grad von Spezialisierung aufweist. Verglichen mit Stygo- 
capitella ist das Vorhandensein von je 3 segmentalen Ringnerven und 
einem lateralen Langsnervenpaar bei Parergodrilus urspriinglich, voraus- 
gesetzt, daB Stygocapitella diese Bildungen wirklich nicht hat. Urspriing- 
lich sind auch die Spermien von Parergodrilus und verweisen ihn ein- 
deutig zu den Polychaeta sedentaria. Demgegeniiber erscheinen die 
fadenformigen Spermien von Stygocapitella genau so abgeleitet, wie etwa 
diejenigen der Oligochaten. Karimnas (1958) Hinweis darauf, daB das 
Verhaltnis zwischen Stygocapitella und Parergodrilus eine auffallende 
Parallele in dem marinen Thalassochaetus palpifoliaceus Ax einerseits 
und dem SiBwasserbewohner T'roglochaetus beranekt DELACHAUX an- 
dererseits findet — Formen, die, als zu den Nerilliden gehérig, mit den 
Parergodriliden direkt verwandt sein diirften, — sei, weil wohlbegriindet, 
besonders erwahnt. 


II. Systematische Stellung und Diagnose des Parergodrilus 
und der Parergodrilidae 


Wie IwanorF (1928) erkannt hat, erfolgt die Mesodermbildung bei den 
Anneliden in der Regel in zwei, zuweilen sogar zeitlich voneinander ge- 
trennten Phasen: zuerst wird ein synchron metamerisiertes, larvales oder 
trochophorales, spater das serial metamerisierte, postlarvale oder imaginale 
Mesoderm gebildet. Der Koérper der Tiere besteht mithin aus zweierlei 
(Deuto- und Tritometameren Remanes) Metameren. Die larvalen Seg- 
mente sind unter anderem durch Defekte in der Ausbildung der Splanch- 
nopleura, durch den verschieden weit gehenden Mangel an Dissepimenten 
und eine oft undeutliche auBere Gliederung gegeniiber den mit voll- 
stindiger coelomatischer Metamerie ausgestatteten imaginalen Segmenten 
ausgezeichnet. Ist der Korper der Tiere ausschlieBlich oder weit 
tiberwiegend aus synchron metamerisierten, larvalen Segmenten 
aufgebaut, dann kann man mit. BEKLEMISCHEW von oligomeren Anneliden 
sprechen, einer im tibrigen uneinheitlichen Gruppe, welche auBer den 
ohnedies weit abseits stehenden Myzostomiden die meisten derjenigen 
segmentarmen Kleinanneliden umfaBt, die bisher, wie die Nerilliden und 
Dinophiliden, zu den Archianneliden gestellt wurden. Die synchrone 
Entstehung von mindestens 6 primaren Segmenten (1 postorales Segment, 
4 Borstensegmente und 1 préanales Segment) und die fir Parergodrilus 
so charakteristischen Defekte in der Ausbildung des Peritonealepithels 
und der Dissepimente zeigen, da auch unser Wurm ein oligomerer Klein- 
annelide ist und daf seine Hinreihung unter die Archianneliden im Sinne 
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der 1925 tiblichen Umgrenzung durchaus berechtigt war. Ich habe allerdings 
damals, vor fast 35 Jahren, beeinfluBt durch Gedankenginge GoETTEs, 
Hatscueks, K.v. HEIDERs und A. Lanes versucht, Beziehungen der 
Dinophiliden und des Parergodrilus zu den Rotatorien herauszustellen, 
ein Versuch, der sich in der Folge als nicht ausreichend fundiert erwiesen 
hat. Ich selbst muBte mich an Hand von eigenen Beobachtungen, vor 
allem ob der weitgehenden Ubereinstimmung im Bau und in der Funk- 
tion der Protonephridien zwischen Turbellarien und Rotatorien davon 
tiberzeugen, da die den Nemathelminthen zuzurechnenden Rotatorien 
in Ubereinstimmung mit Braucwame und WESENBERG-LuND eher Be- 
ziehungen zu primitiven Plathelminthen als solche zu Anneliden und 
Anneliden-Larven erkennen lassen, was mit der Annahme einer engeren 
Rotatorienverwandtschaft der Archianneliden schwer vereinbar ist. 

Die von Ax (1956) entdeckten Gnathostomuliden erscheinen in diesem Zu- 
sammenhang auferordentlich suggestiv, auch wenn sich Ax selbst offenbar nicht 
dazu verstehen kann, die auf Grund des Pharynxbaues naheliegenden Beziehungen 
zu den Rotatorien zuzugeben, und deshalb eine verwandtschaftliche Annaéherung 
der von ihm den Turbellarien angeschlossenen neuen Tiergruppe an die Radertiere 
verneint. 

Nachdem damit nahere Beziehungen des Parergodrilus zu den Rota- 
torien weitgehend auBer Diskussion gestellt sind, erscheint es nunmehr 
moglich, seine systematische Stellung endgiiltig klarzustellen. 

Stygocapitella und Parergodrilus stehen nach unseren Befunden ein- 
ander so nahe, daB sie in einer einzigen Annelidenfamilie vereinigt werden 
miissen. Trotz Karuinas (1958) berechtigten Bedenken, ausgerechnet 
eine abgeleitete, auf dem Lande lebende Form als Typus fiir eine Familie 
zu wahlen, die auch marine Vertreter umfaBt, mu diese nach den Nomen- 
klaturregeln, d.h. aus rein formellen Griinden, die Bezeichnung Par- 
ergodrilidae tragen. Die systematische Stellung der so um Stygocapitella 
erweiterten Parergodriliden ist ebenfalls eindeutig. Es sind aclitellate 
Anneliden, die einerseits Beziehungen zu den Polychiten, speziell den 
Drilomorpha, andererseits solche iiber die Nerilliden zu den sog. Archi- 
annelida zeigen. Da man letztere heute mit Recht, Reman (1932) 
folgend, als in mehreren, unabhangigen Linien vereinfachte oder fétali- 
sierte Polychaten oder als neotene Polychatenlarven (Dinophiliden) auf- 
faBt, so ist es wohl am besten die Verlegenheitsgruppe Archiannelida 
endgiiltig, BekLemiscHEw (1958) folgend, einzuziehen und ihre Ange- 
horigen auf die Polychata zu verteilen. Fiir die Parergodriliden wird 
folgende Diagnose vorgeschlagen : 


Parergodrilidae. Polychaita ohne Kopfanhange, Parapodien und 
Kiemen; Segmentierung oligomer und weitgehend homonom; Borsten 
in je einer ventrolateralen Langsreihe; Mesenterien unvollstandig, Dis- 
sepimente ganz oder teilweise fehlend; Pharyngealapparat mit medianer, 
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driisiger Schlundtasche und muskulésem, ventralem, stempelartigem 
Schlundanhang (Zunge); BlutgefaBsystem offen, aus einem in einem 
Oesophagealbulbus gelegenen Ringsinus und sich daran anschlieBendem 
Subneuralgefa bestehend; typische, auf einzelne Segmente beschrankte 
Metanephridien; Gonaden paarig; weibliche Ausfuhrgénge mit paarigen 
Receptacula seminis, Samensicke mit paarigen Gonostomen, Gono- 
ducten und akzessorischen Driisen; Kopulationsorgane vorhanden oder 
fehlend; marin oder terricol. 


Nach Aufteilung der Archianneliden unter die Polychaten kommt der- 
zeit nur die Einreihung der Parergodrilidae unter die Sedentaria in Frage. 
Die einfache Gestalt des Kopfes, das Fehlen von Parapodien, der einfache 
Gehirnbau, vor allem das Fehlen der Corpora pedunculata, die Reduktion 
der Mesenterien und Dissepimente, die bewimperte Magenrinne, der Bau 
der Spermien und die nichtrauberische Lebensweise deuten evndeutig in 
diese Richtung. Unter den Sedentaria stehen derzeit 4 Unterordnungen: 
Spiomorpha, Drilomorpha, Terebellomorpha und Serpulimorpha zur Ver- 
fiigung; unter diesen passen sie, in Ubereinstimmung mit Karine 
(1958), am ehesten in die Drilomorpha und zwar in die Nahe der Cirratu- 
liden, denn im Bau des Integuments und Hautmuskelschlauchs, in der 
Beborstung und im Bau des ventralen Schlundanhanges bestehen Be- 
ziehungen zu der Unter-Familie Ctenodrilinae der Cirratulidae, in der 
Entwicklung solche zu den Arenicoliden. Daneben bestehen bemerkens- 
werte Beziehungen (s. 8. 540) zu den Nerilliden, die bisher auf die Art 
der Segmentierung, die Ausbildung der Mesenterien, den Darmkanal, 
und die weiblichen Genitalorgane beschrankt erschienen und die nunmehr 
durch den Bau und den Besitz des BlutgefaBsystems und durch das Vor- 
handensein eines Genitalatriums beim Parergodrilus-Mannchen eine be- 
achtliche Erweiterung erfahren haben. Eventuelle Anklange an die 
Capitellidenorganisation gehen, im Gegensatz zu KNOLLNER (1934) und 
in voller Ubereinstimmung mit Karxine (1958) nicht iiber allgemeine 
Drilomorpha-Merkmale hinaus. In der oben angegebenen Diagnose 
wurde bewuBt davon abgesehen, die Parergodrilidae als ,,Drilomorpha‘‘ 
zu bezeichnen, um in dem _ bestehenden ,,taxonomischen Konflikt< 
(Karting), der sich aus der Stellung der Nerilliden ergibt, kein Prajudiz 
zu schaffen, Damit mégen sich die zustaindigen Spezialisten beschaftigen, 
fiir wns erscheint das Parergodrilus-Problem auch so endgiiltig gelést ! 


Zusammenfassung 


1. Kin Massenauftreten des terricolen Anneliden Parergodrilus heideri 
ermoglichte die Feststellung, da dieses, hinsichtlich seiner systemati- 
schen Einordnung problematische Tier entgegen der bisherigen Fest- 
stellung getrenntgeschlechtlich ist; der Versuch, ihn als reduzierten 
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Oligochaten zu deuten, erwies sich damit und aus anderen Griinden als 
total irrig. 

2. AuBer den auch den Weibchen zukommenden 8 Paaren von Borsten- 
gruppen sind beim Mdnnchen 2 weitere Paare von Geschlechtsborsten- 
gruppen vorhanden, von denen 2 Borsten in ein Genital-Atrium hinein- 
ragen. 

3. Das Nervensystem besteht aus Gehirn, Bauchmark, je 3 Ringnerven 
pro Segment und einem Paar von lateralen Liingsnerven. In der Genital- 
region sind beim Mannchen 2 Genitalganglien differenziert. 

4. Parergodrilus besitzt ein offenes BlutgefiBsystem. Dieses besteht 
aus einem kontraktilen ringformigen Oesophageal-Sinus und einem davon 
ausgehenden Subintestinalgefa8. 

5. Der médnnliche Genitalapparat besteht aus paarigen Hoden und 
Samensacken, paarigen Gonostomen, paarigen Samenleitern und einem 
unpaaren ventral ausmiindenden Atrium genitale, in das sich akzesso- 
rische Driisen ergieBen. 

6. Die Spermien sind Polychdten-Spernien vom Sedentaria-Typ. 

7. Die in den paarigen Ovarialsacken heranwachsenden Hier werden 
durch peritoneale Oviducte ausgeleitet, an deren Basis paarige Recep- 
tacula seminis gelegen sind. Die dicke Hihiille wird durch die Adanal- 
driisen geliefert. : 

8. Die Furchung ist eine stark inaquale Spiralfurchung vom Polychiten- 
Typ. Der 2. Somatoblast bildet eine somatische Platte, die Metameri- 
sation erfolgt synchron, die Jungtiere verlassen das Ei mit 4 borsten- 
tragenden Segmenten. 

9. Der Vergleich von Parergodrilus 3 mit Stygocapitella 3 ergibt eine 
so weitgehende organisatorische Ubereinstimmung beider Typen, daB 
diese in einer einzigen Familie Parergodrilidae vereinigt werden miissen. 

10. Die Parergodrilidae zeigen einerseits Beziehungen zu den Drilo- 
morpha (Polychaeta), andererseits zu den Nerillidae (Archiannelida). 

11. Nach Aufteilung der als selbstandige systematische Kinheit nicht 
mehr linger haltbaren Archianneliden auf verschiedene Polychaten- 
gruppen, finden die Parergodrilidae ihren Platz endgiiltg unter den 
Polychaeta Sedentaria. 
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A. Einleitung und Problemstellung 
Schon im Altertum war bekannt, daB verschiedene Saugetiere fiir 
langere Zeit in einen Starrezustand verfallen kénnen, bei welchem 
simtliche Lebensvorginge auf ein Minimum reduziert sind. Die Frage 
- nach den Faktoren, welche diese Lethargie auslésen, ist bis heute — trotz 
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sehr vieler, allerdings sich teilweise widersprechender Arbeiten — nur 
ungeniigend geklart. Die meisten Bearbeiter dieses Gebietes schreiben 
der AuBentemperatur die Hauptwirkung zu, welche die Tiere im Herbst 
veranlasse, ihre Kérpertemperatur abzusenken und in eine sich allmah- 
lich vertiefende Lethargie zu verfallen. Allerdings fiigen E1seNTRAUT 
(1956) und Hurrer (1956) hinzu, daB eine ,,innere Winterschlafbereit- 
schaft‘’ auBerdem noch vorhanden sein miisse; andernfalls sei der 
Winterschlafer in der Lage, auch bei niederen AuBentemperaturen wach 
zu bleiben. Dagegen oberhalb einer fiir die einzelnen Arten ,,kritischen 
Temperaturschwelle“ sollen die Winterschlafer auch im Winter stets 
wach bleiben, gleich ob die Winterschlafbereitschaft vorhanden ist oder 
nicht. Auch Hxss (1939) ist der Ansicht, daB die AuBentemperatur der 
maBgebliche Faktor fiir das Kintreten des Winterschlafes sei. 

NitscHKE (1932) nahm an, daB der abnehmende UV-Anteil des 
Lichtes im Herbst eine Winterschlafbereitschaft dadurch hervorrufe, 
daB ein Mangel an Vitamin D eintrete, welcher seinerseits eine Funktions- 
steigerung der lymphatischen Organe bewirke. Es gelang ihm, Sieben- 
schlafer durch Injektionen von Extrakten aus lymphatischen Geweben 
im Sommer in Lethargie zu versetzen, wahrend Igel, die mit bestrahltem 
Ergosterin gefiittert wurden, im Winter wach blieben. 

GERASIMENKO (1950) schrieb der Verktirzung der Tagdauer einen 
Kinflu8 auf die Aktivitat zu. So konnte er bei Perlzieseln (Citellus 
suslicus GUELD.), welchen er die Tagdauer kiinstlich verktirzte, beob- 
achten, da Korpertemperatur und Stoffwechsel gesenkt wurden. 

Andere Autoren wollen in der Abgeschlossenheit des Tieres im 
Schlafnest oder im Bau und dem infolgedessen steigenden Kohlendioxyd- 
gehalt der Luft den Grund fiir die Winterschlafbereitschaft sehen. 
Kayser (1950) konnte allerdings feststellen, da diese Wirkungen 
héchstens als sekundar bewertet werden kénnen, da Winterschlafer auch 
ohne Nest in sauerstoffreicher Luft einschlafen. 

Auch die Nahrungsknappheit sowie die Beschaffenheit der Nahrung 
wurde von einigen Autoren als wesentlicher Faktor fiir das Eintreten des 
Winterschlafes angesehen (JOHNSON 1931, Srmpson 1912). So ‘soll 
trockenes Futter (Heu) bei Streifenzieseln (Citellus tridecimlineatus 
Mitcu.) groBere Neigung zur Lethargie hervorgerufen haben. 

Neben den erwahnten Umweltseinfliissen kommt nach Ansicht 
mehrerer Autoren noch eine Anzahl endokriner Faktoren als Ausléser 
der Winterschlafbereitschaft in Betracht. So schreiben diese den Hor- 
monen von Pankreas (SUOMALAINEN u. Mitarb.), Hypophyse, Schild- 
driise und Nebenniere (ADLER, KAYSER u. a.) Wirkungen auf den 
Winterschlaf zu. Andere bringen die sog. ,,Winterschlafdriise, ein 
zwischen den Schulterblattern liegendes, lappiges Gebilde von braun- 
licher Farbung damit in Verbindung (RasMussEN 1923, WenpT’ 1937, 
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1943). ScureRER (1956) und LancEer-ScureRER und LANGER (1957) 
stellten jedoch fest, daB es sich bei dieser Driise, die iibrigens auch bei 
verschiedenen Nicht-Winterschlafern vorkommt, um ein Fettspeicher- 
organ handelt, welches kein Hormon produziert. 

Um einen weiteren Beitrag zur Klarung des Winterschlaf-Phanomens 
zu liefern, untersuchte ich das Verhalten von Siebenschlafern (Glis glis L.) 
im Jahreszyklus unter wechselnden Umweltseinfliissen. 


Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Privatdozent Dr. F. W. MerKzt, danke 
ich fiir die Uberlassung des Themas sowie Forderung dieser Arbeit. Herrn Professor 
Dr. H. Girrssere gebiihrt mein Dank fiir Einraumung der Méglichkeit, diese 
Untersuchungen am hiesigen Zoologischen Institut durchfiihren zu kénnen. 


B. Untersuchungsmethodik 


Die zur Durchfiihrung der Versuche im Laboratorium nétigen Siebenschlafer 
wurden bei Heppenheim an der BergstraBe gefangen, wo diese Art recht haufig 
in Vogelnisthéhlen angetroffen wird. Insgesamt verwendete ich 30 Tiere zu Ver- 
suchen und fiihrte daneben ékologische Beobachtungen an freilebenden Bilchen 
im natiirlichen Biotop durch. 

Der Siebenschlafer pat sich recht gut den Gefangenschaftsbedingungen an und 
laBt sich hier ohne besondere Schwierigkeiten halten. Die Tiere waren einzeln in 
Drahtkafigen untergebracht (etwa 50 x 50 x 50 cm) und erhielten Holzwolle zum 
Nestbau. Als Grundnahrung wurde den Siebenschlafern ein Vitaminbrot gereicht, 
wie es zur Fiitterung von Laboratoriumsmausen verwandt wird; daneben erhielten 
sie reichlich frisches Obst und Méhren. AuBerdem wurde in jedem Kafig ein Wasser- 
behalter angebracht, da der Flissigkeitsbedarf der Bilche ziemlich gro ist. 

Samtliche Siebenschlafer teilte ich in verschiedene Versuchsgruppen ein und 
hielt dieselben jeweils in besonderen Réumen: 

1. Unter natiirlichen Lichtverhiltnissen. 

Diese Tiere werden in drei weitere Versuchsgruppen unterteilt: 

Die 6 Kafige der 1. Gruppe waren in einer im Freien befindlichen Voliere unter- 
gebracht. Die 2. Gruppe, die ebenfalls aus 6 Tieren bestand, befand sich in einem 
Tierraum, bei natiirlichen Lichtverhaltnissen, doch ohne UV-Bestrahlung. Ein 
Ventilator sorgte fiir Frischluft und im Winter wurde dieser Tierstall geheizt, so dais 
die Temperatur hierin meist tiber 20°C lag. Zwei Siebenschlafer waren in einem 
ahnlichen Raum mit ebenfalls natiirlichen Lichtverhaltnissen untergebracht und 
erhielten taglich eine Stunde UV-Bestrahlung. Auch dieser Stall wurde im Win- 
ter geheizt. 

2. Bei 18 Std Kunstlicht und 6 Std Dunkelheit (Langtag). 

Sechs Siebenschlafer lebten in einer von der AufSenwelt isolierten Klima- 
kammer, in welcher Temperatur und Luftfeuchte geregel werden konnten. Taglich 
brannte in diesem Raum 18 Std lang (von 3?°—21°° Uhr) eine Neon-Leuchtréhre. 
Somit konnten die ungefahren Lichtverhaltnisse vom 21. Juni (Langtag!) stets 
beibehalten werden. Das Ein- und Ausschalten des Lichtes wurde durch einen 
Schaltwecker geregelt. 

3. Bei kiinstlicher Verdinderung der Hell-Dunkel-Zeiten. 

Wiederum 6 Bilche lebten von der AuBenwelt isoliert in einem Tierstall bei 
Kunstlicht. Die Beleuchtungsdauer und die Raumtemperatur konnten beliebig 
veraindert werden. 

Im Laufe der Untersuchungszeit — von Sommer 1956 bis zum Frihjahr 
1959 — setzte ich einzelne Tiere aus einem Raum in den anderen, um so etwaige 
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Veranderungen besser erkennen zu kénnen. Auferdem wurden Abgange durch 
Frischfange ersetzt. 

Bei simtlichen Versuchstieren wurde wochentlich Kérpergewicht und Korper- 
temperatur festgestellt. Da die Bilche sehr bissig waren, wurden sie zur Wagung 
in einen Leinenbeutel gesteckt und so auf eine Briefwaage gelegt. 

Um die Bewegungsaktivitét bei den Bilchen der verschiedenen Versuchs- 
gruppen registrieren zu kénnen, setzte ich die Tiere in kleine Drahtkafige (30 « 20 x 
20 cm), die freischwebend aufgehangt waren. Durch die elastische Aufhangung 
wurde der Kafig bei der geringsten Bewegung des Tieres in Schwingung versetzt. 
Um ein Hin- und Herpendeln desselben zu verhindern, wurde er an 3 Ecken durch 
Drahte am Rahmen des Gestells, in welchem er hing, befestigt. An einem diinnen 
Draht, der waagrecht von der oberen Ecke der freien Vorderkannte an das Gestell 
fiihrte, hing etwa 10 cm vom KaAfig entfernt ein elektrischer Kontaktgeber von der 
Art, wie er von Mixer und GrersBerG (1957) verwandt wurde. 

Die Impulse registrierte ein Zahlwerk, das halbstiindlich von emer 8 mm- 
Kamera automatisch photographiert wurde. Bei der Auswertung der einzelnen 
Registrierfilme setzte ich den héchsten Differenzwert zwischen den halbstiindlich 
festgehaltenen Zahlen auf jedem Streifen gleich auf 100 und rechnete die iibrigen 
Werte dann prozentual um. Vor jeder Registrierperiode yon 8—14 Tagen wurden 
die Kontaktgeber an den einzelnen Kafigen neu geeicht und somit alle auf die 
gleiche Empfindlichkeit eimgestellt. 

Von einigen Siebenschlafern wurde die CO,-Produktion gemessen und diese 
als Ma8 fiir die Aktivitét gewertet. Dazu setzte ich jeweils das zu untersuchende 
Tier in einen Blechkasten, dessen Seitenwande an zwei gegentiberliegenden Stellen 
durchbohrt waren. Durch diese wurde ein Luftstrom gesaugt. Die Vorderseite des 
Blechkastens war durch eine Glasplatte verschlossen, so daB der Siebenschlafer die 
jeweiligen Lichtverhaltnisse erkennen konnte. Die GréBe des Behalters, der schon 
friiher von MurKet zu ahnlichen Versuchen verwandt wurde, entsprach etwa der 
eines Registrierkafigs. 

Mit einem Grundumsatzgerat nach Hartmann und Braun konnte die abge- 
saugte Luft analysiert und die CO,-Produktion des im VersuchsgefaB sitzenden 
Bilches registriert werden. Der Blechkasten mit dem Siebenschlafer wurde in 
einen Kiihlschrank gebracht, in welchem eine Temperatur von etwa 8° C herrschte. 
In der Tiir des Kisschrankes befand sich ein Fenster, vor welches eine Lampe ge- 
hangt werden konnte. Die Hinfliisse des Tageslichtes wurden durch eine dickes 
Wachstuch ausgeschaltet. Mit Hilfe eines Schaltweckers konnte jede beliebige 
Beleuchtungsdauer eingestellt werden. 


C. Zur Okologie des Siebensehlifers 

Die Siebenschlaéfer bewohnen bei Heppenheim an der BergstraBe 
hauptsachlich die jiingeren Laub- und Mischwalder sowie dichte Baum- 
schonungen. Hier trifft man die Tiere wahrend der wirmeren Jahres- 
zeiten gelegentlich in freien ,,Kobeln“, in Baumhéhlen, besonders haufig 
jedoch in Vogelnistkasten an. Es werden meist solche Kasten bevorzugt, 
die am Rande von verwilderten Baumschulen oder Lichtungen mit 
Brombeer- oder Himbeergestriipp aufgehangt sind. 

Die Auspolsterung des Nestes besteht in der Regel aus einigen 
Larchentrieben und sehr viel frischem, gritnem Buchenlaub, welches 
von Zeit zu Zeit erneuert wird. Auf dem Dache eines bezogenen Kastens 
wird meist ein Kothaufchen als Duftmarke abgesetzt. Versucht man 
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einen bewohnten Kasten zu 6ffnen, so macht sich der Bilch sehr haufig 
durch ein dumpfes, anhaltendes Knurren bemerkbar. Seltener verlaBt 
er ohne Laut sein Quartier oder verharrt ruhig im Innern. 

Die Einwanderung in die Nistkasten findet gelegentlich schon im 
Frihjahr, in der Regel jedoch in den Sommermonaten statt. Besonders 
stark ist die Besiedlung im August, da viele gravide Weibchen in die 
Nisthéhlen einziehen, um hier ihre Jungen zur Welt zu bringen. Da- 
gegen diirften die meisten Siebenschlafer im spiten Frithjahr noch ihre 
Winterschlafplatze als Tagesquartiere benutzen. Im Mai 1956 wurde 
namlich beim Wegbau im Wald eine alte Baumwurzel ausgerodet und 
dabei ein Siebenschlafer aufgestébert, der vollstandig wach war und 
sofort das Weite suchte. Es ist unwahrscheinlich, daB der Hohlraum 
unter der Wurzel die Sommerbehausung des Tieres darstellte. 

Von Juni bis September wurde von mir nie ein lethargischer Bilch 
beobachtet, gleich, welche AuBentemperatur herrschte. Dagegen haben 
andere Autoren an ktthlen Sommertagen lethargische Siebenschlafer 
festgestellt (vgl. VieTiIncHoFrF-RisscH, EISENTRAUT). 

Das Korpergewicht erwachsener Tiere betrug im Hochsommer — je 
nach GroBe der Bilche — 70—110g. Erst Ende August und Anfang 
September stieg bei adulten Siebenschlafern das Kérpergewicht merk- 
lich an. Ein am 10. 9.58 gefangenes, erwachsenes Mannchen hatte 
ausgedehnte Fettpolster unter der Haut und zwischen den Eingeweiden. 
Sein Kérpergewicht betrug 193 g, wihrend halbwiichsige Tiere zu dieser 
Zeit noch vollkommen mager waren und zwischen 50 und 60 g wogen. 
Bei dem Alttier wurde zu diesem Zeitpunkt gerade der Schwanz gemau- 
sert und bei den Jungen waren die ersten langen Grannen im sonst noch 
kurzhaarigen Pelz festzustellen. 

Halbwiichsige Siebenschlafer waren oft noch bis in den Oktober 
hinein in den Nistkasten anzutreffen. Selbst dann waren einige noch 
relativ mager. Sie dirften mit ihren geringen Reserven einen ununter- 
brochenen Winterschlaf kaum durchhalten und aus diesem Grunde 
gezwungen sein zwischendurch Nahrung aufzunehmen. Hinige dieser 
Tiere gehen sicherlich zugrunde. Ein Teil diirfte jedoch tiberleben. Im 
Friihsommer findet man namlich gelegentlich schmachtige Sieben- 
schlafer, die haufig fir Junge eines friihen Wurfes angesehen wurden, 
in den Nistkasten. Nach meiner Ansicht handelt es sich hierbei aber 
um Tiere eines spiten Wurfes, die mit geringen Reserven den Winter- 
schlaf begannen (vgl. auch VreTINGHOFF-RruscH 1957). 

DaB viele Siebenschlafer ihren Winterschlaf unterbrechen, konnte 
mehrfach beobachtet werden. Sie diirften zur Nahrungs- und Wasser- 
aufnahme sowie zur Abgabe von Kot und Harn gelegentlich hervor- 
kommen. In einem alten Steinbruch konnte ich an milderen Winter- 
tagen manchmal Spuren von Siebenschlafern im tauenden Schnee sowie 
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FraBspuren an Zweigen feststellen. Eine weitere Beobachtung durch 
einen Bekannten, dessen Hund einen adulten Siebenschlafer im Schnee 
fing, zeigt, daB auch erwachsene Bilche gelegentlich — trotz verhaltnis- 
maig niederer Temperaturen — ihren Schlafplatz verlassen. 

Am 2.1.59 konnte ich selbst einen aktiven Siebenschlafer nach- 
weisen: Beim Aufstellen von Klappfallen zum Fang von Rotelmausen 
(Clethrionomys glareolus ScuREB.) fiel uns eine Buche auf, die mehrere 
Spechtlécher im Stamm besa. Aus einem dieser Locher fielen Holz- 
mehl und Spine heraus. Auf ein Stochern mit einer langen Gerte erténte 
aus dem Innern des Baumes das charakteristische Knurren eines Sieben- 
schlafers. Im ausgeworfenen Holzmulm befand sich etwas Kot. Am 
nachsten Morgen waren die Mausefallen, die in der Nahe der Buche 
standen zugeklappt und leergefressen. In einer hingen ein paar graue 
Haare. Der Siebenschlifer muBte also in der vergangenen Nacht aktiv 
gewesen sein und die Buche verlassen haben. 

Ebenso liegen Beobachtungen tiber das Auftreten von Gliriden 
wahrend der kalteren Jahreszeiten von anderen Autoren vor. So fing 
NIETHAMMER (1956) in der Sierra de Gredos (Spanien) einen trachtigen 
Gartenschlafer (Hliiomys quercinus L.) im Friihjahr auf einem Schneefeld. 
STEWERT (1952) beobachtete in den Bergwaldern Kretas im November 
gelegentlich aktive Siebenschlafer, obwohl die Temperaturen nachts 
schon recht tief sanken. 

Auch diese Beobachtungen zeigen, dag man von einem ununter- 
brochenen Winterschlaf aller Gliriden nicht sprechen kann. HERTER 
(1956) beobachtete dagegen, dai 4 Siebenschlafer, die er in Gefangen- 
schaft hielt, den gesamten Winter ohne Unterbrechung in selbstgegra- 
benen Léchern verbrachten. 

Die meisten der Heppenheimer Siebenschlafer dirften den Winter 
in selbstgegrabenen Erdléchern oder unter Baumwurzeln sowie in tiefen 
Gesteinsspalten und stammhohlen Baumen verbringen. Einzelne iiber- 
winterten auf dem Dachboden einer Revierférsterei, wo sie ab und zu 
munter wurden und man erst auf die Tiere aufmerksam wurde, als sie 
hier gelagerte Apfel anfraBen. 

In Nistkasten konnte ich wahrend der Wintermonate nie Sieben- 
schlafer feststellen. Im Herbst trifft man allerdings noch gelegentlich 
einzelne Siebenschlafer, die manchmal leicht lethargisch sind, in den- 
selben an. Nach dem ersten Frost jedoch sind auch diese aus den 
Kasten verschwunden. 

Wenn man Siebenschlafer im Herbst aus den Nistkasten vertreibt, 
so sollen sie stammabwarts fliehen und auf der Erde zu entkommen suchen 
(als Folge der Winterschlafbereitschaft!), waihrend sie im Sommer stets 
nach oben klettern sollen. Samtliche Bilche, die ich beobachtete, ver- 
suchten stets zuerst nach oben zu entweichen. War ihnen diese Méglich- 
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keit nicht gegeben, so kletterten sie am Stamm hinab oder versuchten 
auf benachbarte Zweige zu springen. Gerieten sie wirklich einmal auf 
die Erde, so suchten sie in der Regel den nachsten Baum, um wieder in 
die Héhe zu klettern. Befand sich ein Reisighaufen oder ein Holzsto8 
in der Nahe, so wurde selbstverstindlich auch eine solche Moéglichkeit 
wahrgenommen, sich zu verbergen. Im Herbst sind die Siebenschlafer 
durch die Menge von Reservefett natiirlich weniger gewandt im Klettern 
als im Sommer und geraten dadurch haufiger auf die Erde. Eine beson- 
dere Tendenz, den Erdboden aufzusuchen, konnte ich jedoch nie beob- 
achten. Es erscheint auBerdem unwahrscheinlich, daB ein an das Leben 
im Gezweig so gut angepaBtes Tier ausgerechnet auf der Erde Schutz 
suchen sollte, wenn der Weg in die Baumkronen frei ist. Uberhaupt 
diirfte es von der jeweiligen Beschaffenheit des Biotopes abhangen, 
wo das betreffende Tier Schutz sucht. 


D. Experimentelle Untersuchungen im Laboratorium 
I. Das K6érpergewicht 
1. Kérpergewicht von Tieren bei natiirlichen Lichtverhiltnissen 


Das Korpergewicht des Siebenschlafers ist jahreszeitlichen Schwan- 
kungen unterworfen und hat einen ausgepragten Jahreszyklus. Wahrend 
der Sommermonate liegt das Gewicht je nach GréBe der Tiere zwischen 
70 und 110 g und kann im Herbst bis auf das Doppelte ansteigen. Der 
Anstieg geht meist allmahlich vor sich und wird verschiedentlich durch 
kleinere Gewichtsabfalle unterbrochen. Im allgemeinen liegt das Maxi- 
mum im September oder Anfang Oktober. Bei manchen meiner Ver- 
suchstiere, die durch dauBerst giinstige Umweltsbedingungen mehr 
Reserven als wildlebende speichern konnten, lag es in vielen Fallen erst 
im November. Danach erfolgte ein stetiger Abfall, und im Juni und 
Juli wurden die geringsten Werte festgestellt. Etwa im August stieg 
dann das Kérpergewicht wieder allmahlich an. 

In der Ausbildung des Kérpergewichtszyklus zeigten sich zwischen 
den Tieren, die im Winter im Warmen gehalten wurden und denen, die 
in der Voliere lebten, kleinere Unterschiede: 

Die Siebenschlifer in der Voliere, die unter nattirlichen Licht- und 
Temperaturbedingungen lebten, zeigten ungeféhr den gleichen Zyklus 
wie wildlebende Bilche. Kontrollwagungen an Wildfaingen, die zu ver- 
schiedenen Zeiten vorgenommen wurden, bestatigten dies. Der Anstieg 
des Kérpergewichtes begann Ende August oder Anfang September und 
erreichte meist Ende September oder Anfang Oktober sein Maximum. 
In dieser Zeit fallen die Tiere meist noch in keinen tiefen Winterschlaf 
und verbrauchen deshalb schnell die Reserven. Dies bedingt wiederum 
nur kurze Schlafperioden, haufiges Erwachen und Erganzung der 
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Reserven. Erst die tiefe Winterschlaf-Lethargie mit der groBtméglichen 
Reduktion aller Lebensvorgange bewirkte schlieBlich eine langsame, ssi 
doch stetige Abnahme des Kérpergewichtes (Abb. 1a). 

Die Siebenschlafer in den beiden geheizten (meist tiber 20° C) Tier- 
boxen (mit und ohne UV-Bestrahlung) zeigten den gleichen Jahres- 
zyklus des Kérpergewichtes. Gegeniiber den Tieren in der Voliere unter- 
schieden sie sich dadurch, daB das hohe Kérpergewicht, abgesehen von 
geringfiigigen Schwankungen, bis zum Friihjahr erhalten blieb. Durch 
die Warmhaltung wurden diese Bilche am tiefen Winterschlaf gehindert, 
d.h. sie konnten ihre Kérpertemperatur nicht so tief absenken, daB 
der Stoffwechsel entsprechend reduziert wurde. Hierdurch erwachten 


die Tiere in kiirzeren Zeitabstinden und erganzten dabei ihre Reserven 
(Abb. 1a). 


2. Kérpergewicht von Tieren bet 18 Std Kunstlicht 
und 6 Std Dunkelheit (Langtag) 

Sechs Siebenschlafer wurden zu verschiedenen Zeiten in den Langtag 
gebracht : 

Im Juli 1957 setzte ich ein jiingeres Mannchen (aus dem Vorjahre) 
(Z,9) und ein mehrjahriges Weibchen (Z,) in den Langtag. Das Korper- 
gewicht des ersteren betrug 108 g und stieg bis zum 15. Oktober auf 134 g 
an. Danach sank es ziemlich rasch ab und blieb das gesamte folgende 
Jahr bei geringfiigigen Schwankungen in der Nahe von 100 g. Im Frih- 
jahr 1959 wurde der Versuch abgebrochen, da bis zu diesem Zeitpunkt 
keine Veranderung mehr erfolgt war. 


Betrachtet man die Kérpergewichtskurve dieses Tieres, so ist deut- 
lich zu erkennen, daB die Gewichtsschwankungen immer geringer werden 
und die Kurve schlieBlich in eine Gerade auslaéuft (Abb. 1b). 


Das Weibchen verhielt sich zunichst ahnlich, und sein Kérper- 
gewicht stieg von urspriinglich 98 g auf 132 g im Oktober an. Danach 
sank es wieder ab und erreichte seinen tiefsten Punkt — bei 90 g — in 
der letzten Novemberwoche. Darauf erfolgte ein regelloser Wechsel 
von Anstieg und Abfall des Kérpergewichtes, welcher bis zum September 
1958 anhielt. SchlieBlich schwankten die Werte nur noch unbedeutend 
und blieben in der Nahe von 130g. Auch hier hatte — allerdings sehr 
viel spater — die Angleichung an eine Gerade, d.h. ein Gleichbleiben 
des Korpergewichtes stattgefunden. Im November starb dieses Tier, 
nachdem es mehrere Tage nichts mehr gefressen hatte (Abb. 1b). 

Am 20.7. 58 setzte ich ein adultes Mannchen (S,), das schon fast 
2 Jahre unter natiirlichen Licht- und Temperaturbedingungen in der 
Voliere gelebt hatte, in den kiinstlichen Langtag. Es erfolgte zunachst 
ein geringfiigiger Kérpergewichtsanstieg, dem ein leichter Abfall folgte, 
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was allerdings auf der Monatsmittelwertkurve nicht mehr zu erkennen 
ist. Das Kérpergewicht blieb in der Folgezeit unverindert (Abb. lie) 
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Abb. 1a—e. Monats-Mittelwertkurven des 
Korpergewichtes. Ordinate: Gewicht in 
Gramm; Abszisse: Nummern der Monate. 
a Unter nattirlichen Lichtverhaltnissen: 
8, o—o: Tierraum geheizt ohne UV, 
Si2 @—*—@: Voliere. b Im kiinstlichen 
Langtag: Z, °o—o: ab Juli, Zi) @—e@: 
ab Juli, Z, °—-—o: ab September. 
cim Juli 1958 aus der Voliere in den 
Langtag gesetzt (S;). d Im September 
1957 in den Langtag versetzt; Mitte Sep- 
tember 1958 in natiirliche Lichtverhalt- 
nisse zuriickgebracht (NEU). e Bis 5. 5, 58 
im Normaltag; bis 2. Juni rasche Verlin- 
gerung der Hellzeit; ab 2. Juni rasche 
Verktirzung der Hellzeit (S.) 
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Am 21.7. 58 wurden 2 Frischfange, ein adultes Mannchen (8,4) und 
ein adultes Weibchen (S,,), in den Langtag gebracht. Das Kérpergewicht 


554 Ciaus Konic: 


des ersteren betrug 91 g, das des letzteren 84 g. Auch bei diesen Tieren 
erfolgte zundchst ein leichtes Ansteigen des Kérpergewichtes (bei S,, auf 
111 g, bei S,, auf 90g). Nach einer Woche sank es geringfiigig ab und 
blieb ab Mitte August ungefahr gleich, d. h. beim Mannchen in der Nahe 
von 100 g, beim Weibchen bei 80 g. Am 17. 9. 58 starb S,,, am 30. 10. 58 
S,,. Beide Tiere zeigten bei der Sektion keinerlei Fettansatz. 
Anfang September 1957 brachte ich 2 Frischfange, ein adultes (Zg) 
und ein halbwiichsiges Weibchen (NEU), in den kiinstlichen Langtag. 
Das Kérpergewicht des erwachsenen Tieres stieg von urspriinglich 88 g 
auf 105 g im November an, sank Mitte Dezember auf 88 g zuriick und 
blieb bis zum Friihjahr 1959 zwischen 95 und 100 g (Abb. 1b). 


Ahnlich verhielt sich das Jungtier, das noch nie Winterschlaf gehal- 
ten hatte. Sein Gewicht betrug beim Fang am 12. 9.57 knapp 64 g. 
8 Tage spater war es bereits auf 114 g angestiegen. Bis zum Januar 1958 
sank es allmahlich auf 90 g ab und blieb bis zum 15. 9. 58 etwa auf der 
gleichen Héhe. Am 15. 9. 58 wurde dieser Siebenschlafer in einen Raum 
versetzt, in welchem natiirliche Lichtverhaltnisse herrschten. Schon 
nach einer Woche war ein deutlicher Gewichtsanstieg erfolgt (Abb. 1d). 


Ende Januar 1959 setzte ich ein adultes Mannchen (S,), das bis zu 
diesem Zeitpunkt in einer geheizten Tierboxe gelebt hatte, in den dauern- 
den Langtag. Das Korpergewicht dieses Tieres betrug 110g (Mitte 
Oktober 1958 hatte es 149 g betragen). 

Am ersten Tage nach der Umsetzung fraB der Bilch die gesamte 
ihm dargebotene Nahrung (die Halfte eines faustgroBen Apfels und 
3 Stiickchen Vitaminbrot). Nach 3 Tagen war sein taglicher Nahrungs- 
bedarf durch den 4. Teil eines solchen Apfels und ein Stiick ,,Mausebrot*‘ 
gedeckt. Etwa die gleiche Menge verbrauchten auch die iibrigen Sieben- 
schlafer im kiinstlichen Langtag. Als ich den neu hinzugekommenen 
Bilch nach 4 Tagen wiederum wog, betrug sein Gewicht 109g. Auch 
in der Folgezeit (bis zum Frihjahr 1959 anderte sich sein Gewicht nicht 
mehr nennenswert. Die Umstellung des Organismus scheint demnach 
gegen Ende des Winters rascher vor sich zu gehen als im Herbst, wo sich 
die ,,Winterschlafbereitschaft mit den damit verbundenen Reaktionen 
des Organismus stark bemerkbar macht. 


3. Kérpergewicht von Tieren bei kiinstlicher Veréinderung 
der Hell-Dunkel-Zeiten 
Vom 5. 5. 58 an wurde 4 Siebenschlafern, die seit annahernd 2 Jahren 
unter natiirlichen Lichtbedingungen gelebt hatten, die Hellzeit rasch 
verlingert. Nach vorzeitigem Erreichen einer Lichtdauer von 18 Std 
am 2. Juni, erfolgte eine beschleunigte Verkiirzung der Dauer der Hell- 
zeit, so da Ende August schon dem kiirzesten Tag entsprechende 
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Lichtverhaltnisse erreicht waren (etwa 6 Std Licht). Zundchst fiel das 
Korpergewicht rascher ab als bei den Bilchen, die unter natiirlichen 
Lichtbedingungen lebten. Als die Lichtdauer rasch verkiirzt wurde, 
erfolgte viel frither als bei Normaltieren ein Ansteigen des Kérper- 
gewichtes. Der Kurztag wurde beibehalten und samtliche Sieben- 
schlafer nahmen weiterhin an Gewicht zu (Abb. le). 

Am 21. 7. 58 brachte ich zwei adulte Frischfange, ein Mannchen und 
ein Weibchen, in den stark verkiirzten Tag. Die Kérpergewichte dieser 
Bilche stiegen rasch an, und die Kurven zeigten die gleiche Ausbildung 
wie die der tibrigen Siebenschlafer im gleichen Raum. 

Zusammenfassend kann festgestellt werden, da8 das Kérpergewicht 
von Tieren im dauernden Langtag mehr oder weniger konstant blieb. 
Wurde die Dauer der Hellzeit verkiirzt, so trat ein Anstieg des Kérper- 
gewichtes ein. Auf diese Weise war es méglich, Siebenschlafer vorzeitig 
zur Reservestoff-Speicherung zu bringen. UV-Bestrahlung von taglich 
einer Stunde hatte keinen EinfluB auf den Verlauf der Kérpergewichts- 
kurven. 


II. Das Haarkleid 


1. Haarkleid von Tieren bei natiirlichen Lichiverhdltnissen 

Das Haarkleid des Siebenschlafers ist nicht nur in Ausbildung, 
sondern auch in der Farbung jahreszeitlich verschieden. Daher ist der 
Wechsel vom Sommer- zum Winterpelz recht gut zu beobachten. 

Die Unterseite des Korpers ist zu allen Jahreszeiten wei gefarbt; 
allerdings herrschen im Sommer meist etwas gelblichere Téne vor. Das 
Haarkleid an den iibrigen Stellen ist wahrend der Sommermonate ein 
Graubraun haufig mit einem etwas kupfernen Schimmer. Dagegen ist 
der Winterpelz, auBer seiner groBeren Dichtigkeit, durch eine mehr hell- 
schiefergraue Farbung mit silbrigem Glanz gekennzeichnet. Die Unter- 
schiede des Haarkleides sind besonders am Schwanz sehr schén zu er- 
kennen. Seine Behaarung ist waihrend der Sommermonate, abgesehen 
von der Farbung, kurz und schiitter, im Winter dagegen lang und dicht. 

Der Haarwechsel geht allmahlich vor sich. Er beginnt meist in der 
Nahe des Kopfes oder an den Flanken und dehnt sich schlieBlich tiber 
den ganzen Kérper aus. Zuletzt wird der Schwanz gemausert. 

Bei den Siebenschlafern, die unter natiirlichen Lichtverhaltnissen 
lebten, verlief der Haarwechsel ,,normal“, d. h. er begann meist allmah- 
lich Ende August oder Anfang September und zog sich bei verschiedenen 
Tieren bis Ende Oktober hin. Der Wechsel vom Winter- zum Sommer- 
pelz fand gelegentlich schon im Laufe des Winters, meist jedoch in den 
Monaten Marz und April statt. Dieser Wechsel ging weit langsamer vor 
sich als der im Herbst. Vor allem war wahrend der Wintermonate ein 
allmahliches ,,Fuchsigwerden“ mehrfach zu beobachten, so daB bei 


556 CLaus Konic: 


Beginn des Haarwechsels der neue Pelz oft grauer wirkte. Der Unter- 
schied zum Sommerpelz war jedoch — durch die gréBere Dichte — 
immer noch gut zu erkennen. 


2. Haarkleid von Tieren im kiinstlichen Langtag 
Die beiden Siebenschlafer, die im Juli 1957 in diesen Raum gebracht 
wurden, ,,haarten‘’ mehrfach, legten jedoch nie den Winterpelz an. 
Thr Haarkleid wirkte stets braunlich und sehr schiitter. Die Schwanze 


Abb, 2a u. b. Aufgenommen am 15, 12.58. a Hrwachsenes Weibchen aus einem Raum 
mit natiirlichen Lichtverhiltnissen (S,). b Erwachsenes Weibchen aus dem Langtag (Zs) 


blieben kurz und diinn behaart (vgl. Abb. 2a und b). Das adulte Weib- 
chen Z, befandsich dauernd in einem sehr intensiven Haarwechsel, so da8 
seine Unterseite zeitweilig vollkommen nackt war. Die beiden Bilche 
(Sj, und §,,¢), die im Juli 1958 in den kiinstlichen Langtag kamen, 
mauserten nach einigen Wochen, legten jedoch wiederum Sommerhaar 
an. Dasselbe behielten sie bis zu ihrem Tode im Herbst des gleichen 
Jahres. Das Mannchen 8s, das ebenfalls im Juli in diesen Raum gebracht 
wurde, verhielt sich ahnlich. 

Das halbwiichsige Weibchen (NEU), das im September des gleichen 
Jahres in den Langtag versetzt wurde, trug das graue Winterkleid. 
Dieses wurde im Laufe der Wintermonate gewechselt und das braun- 
liche, lichtere Sommerkleid angelegt. Dasselbe behielt das Tier bis zu 
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dem Zeitpunkt (15. 9. 58), an welchem es in einen Raum mit natiirlichen 
Lichtverhaltnissen gesetzt wurde. (Verkiirzter Tag!) Innerhalb von 
14 Tagen wechselte der Bilch sein Haarkleid und legte den Winterpelz 
an. Das adulte Weibchen, das gleichzeitig mit dem halbwiichsigen Tier 
in den Langtag versetzt wurde, verhielt sich ahnlich. Es behielt dann 
allerdings den Sommerpelz, da es im Langtag verblieb. 

Da bei allen Siebenschlifern Blutzuckeruntersuchungen durch- 
gefiihrt wurden, mufte bei jedem Bilch eine Stelle am Hinterschenkel 
,freigerupft“ werden. Diese kahle Stelle war nach einer Woche stets 
wieder mit feinem Flaum bedeckt und nach 14 Tagen fast vollstandig 
verschwunden, wahrend bei Siebenschlafern, die unter natiirlichen 
Lichtverhaltnissen lebten, nach dieser Zeit noch nicht einmal Flaum zu 
erkennen war. 


3. Haarkleid von Tieren bei kiinstlicher Veriinderung 
der Hell-Dunkel-Zeiten 

Vier adulten Siebenschlafern wurde, wie bereits erwahnt, der Kunst- 
tag vom 5. Mai bis zum 2. 6. 58 rasch verlangert, so daB am 2. Juni der 
langste Tag erreicht war. Danach erfolgte eine beschleunigte Verktirzung 
der Lichtdauer und Ende August war bereits der ktirzeste Tag erreicht. 

Diese Tiere trugen zu Beginn des Versuches den Sommerpelz. 
3 Wochen nach Beginn der Verkiirzung der Hellzeit begann bei einem 
Mannchen der Haarwechsel und einige Tage spater mauserten auch die 
restlichen Tiere. Ende Juli war bereits bei allen der schiefergraue 
Winterpelz ausgebildet. 

Die beiden Frischfange, die ich am 21.7. 58 in den zu diesem Zeit- 
punkt schon stark verkiirzten Tag setzte, trugen den Sommerpelz. 
Auch sie wechselten das Haarkleid, allerdings viel langsamer als die 
tibrigen (jedoch wesentlich eher als ,,Normaltiere“‘) drauBen, was viel- 
leicht mit der Eingewéhnung dieser Bilche zusammenhing. 

Die Beobachtungen zeigen, daB ,,Langtagstiere‘‘ einem dauernden 
Haarwechsel unterliegen, jedoch stets wieder Sommerhaar anlegen. 
Wird die Hellzeit rasch verkirzt, so setzt der Haarwechsel cher ein als 
bei ,, Normaltieren‘‘. Ein Einflu8 des UV-Lichtes konnte auch hier nicht 
festgestellt werden. 

Ill. Die Aktivitit 


1. Motorische Aktivitit 
a) Motorische Aktivitit von Tieren bei natiirlichen Lichtverhdltnissen 
und verschiedenen Temperaturen. Der Siebenschlafer, wie die drei 
iibrigen Schlafmause, ist Dammerungs- bzw. Nachttier. Nach Akto- 
graphenversuchen von KuuN (in Herter 1956), soll der Siebenschlafer 
schon ab 16 Uhr ziemlich pausenlos aktiv sein und erst gegen Morgen 
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ruhiger werden. Meine Tiere wurden stets erst bei Kinbruch der Dunkel- 
heit aktiv. Die Aktogramme zeigten eine starke Aktivitat wahrend der 
Dunkelzeiten mit mehreren mehr oder weniger bedeutenden ,,Zacken“. 
Meist lag ein Maximum vor und eines nach Mitternacht. Nach jedem 
Hohepunkt der motorischen Aktivitat erfolgte meist eine kiirzere Ruhe- 
pause. 


Selbstverstindlich gelten diese Ausfiihrungen nur fiir normale 
Sommertiere. 


Im Winter, d. h. wahrend der natiirlichen Winterschlafzeit, war ent- 
weder fiir langere Zeit vollkommene Ruhe (mehrere Tage oder Wochen) 
oder, sofern die Tiere ,, wach“ waren, ergaben sich wiederum Aktogramme, 
deren Maxima allerdings wesentlich tiefer lagen als im Sommer. Ahn- 
liches beobachtete auch OsTERMANN (1956) am Siebenschlafer. 


Um den wahrend der Sommermonate sehr starken Lokomotionstrieb 
abzureagieren, hiipften die Siebenschlafer haufig emige Minuten pausen- 
los von einer Kafigwand zur anderen oder rannten wild im Kafig umher. 
Pl6tzlich hielten sie inne, um Wasser oder Nahrung aufzunehmen. Da- 
nach safen sie haéufig einige Minuten vollstandig ruhig in einer Ecke und 
bewegten nur die Ohrmuscheln. Diese momentane ,,Akinese“ beobach- 
tete OsTERMANN ebenfalls bei dieser Art. Schob ich vorsichtig eine 
Hand unter einen Siebenschlafer, der in diesem Zustand verharrte, so 
war es méglich, ihn in die Hohe zu heben, ohne daB er versuchte herab- 
zuspringen. Ob dieser Akinesezustand auch in der Natur vorkommt oder 
ob es sich dabei nur um eine Gefangenschaftserscheinung handelt, 
muBte noch geklart werden. Mit Lethargie hat es jedenfalls nichts zu 
tun — die Koérpertemperatur wird nicht abgesenkt — und eine biologi- 
sche Bedeutung ist darin auch nicht zu erkennen. 


Wahrend der Wintermonate — sofern die Bilche nicht lethargisch 
waren —- war bei keinem von einem besonderen ,,Bewegungsdrang*‘‘ 
etwas zu bemerken. Die Siebenschlafer liefen triige in den Kafigen umher 
oder safen in einer Ecke und putzten sich. 


Die héchste Aktivitaét wurde in den Monaten Juli bis August und 
die geringste in den eigentlichen Wintermonaten gemessen (Abb. 3). Auf 
der Abb. 3 soll bei einem Tier (S,) das Absinken der motorischen Aktivi- 


tat im Herbst und der erneute Anstieg im folgenden Friihjahr gezeigt 
werden. 


Der Kintritt der Lethargie im Herbst ging im allgemeinen allmahlich 
vor sich. Zunichst war ein Abnehmen der Bewegungsaktivitat zu be- 
merken. Dann trat eine immer linger dauernde Lethargie in den 
Morgenstunden auf, welche sich schlieBlich auf die gesamte Hellzeit aus- 
dehnte. Ein Erwachen erfolgte nur noch nachts. Dieses blieb schlieBlich 
auch aus, und die Tiere ,,schliefen“ fiir langere Zeit fest ein. Ab und zu 
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erfolgte ein spontanes Erwachen zur Nahrungs- und Wasseraufnahme, 
sowie zur Abgabe von Kot und Harn. 

Die Tiefe der Lethargie stand in ziemlich engem Zusammenhang mit 
der AuSentemperatur, d.h. je tiefer letztere sank, um so tiefer war auch 
die Lethargie des betreffenden Tieres. Sank die AuSentemperatur 
jedoch unter 0°, so setzfe bei den Bilchen eine erhéhte Warmeproduk- 
tion ein, und sie erwachten entweder oder hielten ihre Kérpertemperatur 
auf einem Minimalwert oberhalb des Gefrierpunktes und blieben lethar- 
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Abb. 3. Aktogramme eines Siebenschlifer-Weibchens (S,) unter normalen Lichtverhilt- 
nissen im Laufe eines Jahres. Raumtemperatur stets iber 20°C. Ordinate: Prozentuale 
Aktivitaét; Abszisse: Uhrzeit 


gisch. Auch Wyss (1932) beobachtete, daB seine Siebenschlafer bei 
Temperaturen unter Null nicht stets erwachten, sondern meist nur ihre 
K6rpertemperatur — durch erhéhte Warmeproduktion — auf einem 
fiir die Tiere tragbaren Minimalwert konstant hielten. In diesem (nach 
Wyss) ,,zweiten homoiothermen Zustand‘ waren die Bilche stark reiz- 
empfindlich und reagierten deutlich auf Berthrung, d. h. ihre Lethargie 
war nicht mehr so tief wie bei AuBentemperaturen tiber dem Gefrier- 
punkt. Diese Erscheinung zeigt, daf die Fahigkeit der Thermoregulation 
beim natiirlichen Winterschlaf nie erlischt. Bei zu starker Abkithlung 
k6énnen sie demnach — durch erhéhte Warmeproduktion — ihre K6rper- 
temperaturen auf einem bestimmten Minimalwert halten, sogar bis zum 
Erwachen erhéhen (vgl. auch S. 569). 

Bevor ein Siebenschlafer in Lethargie verfallt, rollt er sich zundchst 
zusammen, driickt die Schnauze zwischen die Hinterbeine und legt den 
Schwanz iiber den Kopf hinweg auf den Riicken. In dieser Stellung 
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verharrt er stundenlang und schlaft leicht. Er zeigt jedoch noch keinerlei 
Lethargie. Die Ohrmuscheln sind noch aufgerichtet, und die Atmung 
des Tieres ist normal. Wird der Bilch nicht gestért, so sinkt seine K6rper- 
temperatur immer weiter ab, und er verfallt schlieBlich in eine sich all- 
miahlich vertiefende Lethargie. Die Ohrmuscheln werden umgeklappt, 
augenscheinlich als Folge einer Verminderung der Herzschlagfrequenz 
und einer damit verbundenen Herabsetzung der Durchblutung. 

Um die Tiefe der Lethargie zu charakterisieren, teilte ich sie in 
3 Stufen ein: die Winterschlaf-Lethargie, die tiefere Lethargie und die 
leichtere Lethargie. In der untersten Stufe (Winterschlaf-Lethargie) 
befindliche Siebenschlafer reagieren auf keine AuBenreize mehr. Man 
kann die Tiere in die Hand nehmen und wieder hinlegen, ohne daB sie 
erwachen. Die Augen sind fest geschlossen, die Ohren umgelegt, und ein 
solches Tier macht einen starren, leblosen Eindruck (Stufe 3). 

Als tiefere Lethargie méchte ich den Zustand bezeichnen, in welchem 
taktile Reize mit Streckbewegungen und winselnden Lauten beantwortet 
werden. Die Augen sind in dieser Stufe (Stufe 2) immer noch fest 
geschlossen. In diesem Zustand ist ein starker ,,Klammerreflex“ aus- 
gebildet, d. h. das lethargische Tier greift mit den FiBen nach erreich- 
baren Gegenstanden und verbeiBt sich darin. 

Reagiert ein lethargischer Siebenschlafer schon auf akustische Reize 
(Pfiff) mit Récheln und Streckbewegungen, so befindet er sich in Stufe 1, 
der leichteren Lethargie. Die Augen sind in diesem Zustand halb 
gedffnet und das Tier ist in der Lage, Abwehrbewegungen gerichtet 
auszufiihren. 

Der Ubergang von einer Stufe zur anderen ist gleitend und daher 
eine genaue Abgrenzung nicht ganz einfach. Man kann sich jedoch 
helfen, indem man darauf achtet, ob Reize sofort oder erst nach einiger 
Zeit beantwortet werden. Reagiert ein Tier nicht augenblicklich auf den 
betreffenden Reiz, so wird es in die nachst tiefere Stufe eingeordnet. 

In den Sommermonaten beobachtete ich bei in der Voliere gehaltenen, 
eingewohnten Tieren auch an kalten Tagen keinerlei Lethargie-Erschei- 
nungen. In den Wintermonaten zeigten sich bei Bilchen in den warmen 
Raumen (iiber 20° C) Lethargiezustainde der ersten und zweiten Stufe, 
die manchmal mehrere Tage ununterbrochen anhielten. Stiegen die 
Raumtemperaturen tiber 27°C, so fielen die Lethargie-Erscheinungen 
aus. Doch machten die Tiere stets einen ,,verschlafenen‘‘ Eindruck, und 
die Aktogramme zeigten nur geringe Werte. In der Voliere gehaltene 
Bilche fielen dagegen bei niederen Temperaturen haufig in Winterschlaf- 
Lethargie (Stufe 3). War im Kafig viel Streu vorhanden, so zeigten alle 
Bilche im Herbst eine starke Tendenz sich einzuwiihlen. 

Im Juli 1956 wurden 10 Siebenschlafer in einen Klimaraum gesetzt, in 
welchem eine Temperatur von 14° C herrschte. Erst Anfang September 
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traten die ersten Lethargieerscheinungen auf. Dann wurden die 
Tiere aus dem Raum entfernt, da er fiir Lichtversuche hergerichtet wurde. 

Hin jiingeres Weibchen aus dem Vorjahre lebte von Mitte Juli 1956 
bis Ende Marz 1957 in einem Eisschrank bei 8° C. In der Tiir des Kiihl- 
schrankes befand sich ein Fenster, so da8 die natiirlichen Lichtverhilt- 
nisse auf den Bilch einwirken konnten. Bis Anfang September zeigte 
das Tier keinerlei Lethargie-Erscheinungen. Nach diesem Zeitpunkt war 
es ab und zu mehrere Tage lang lethargisch. Etwa alle 2—3 Wochen 
erwachte der Siebenschlafer, um Nahrung — die iibrigens stets vor- 
handen war — aufzunehmen. Bei einer solchen Gelegenheit zog er eine 
im gleichen Eisschrank ,,eingewinterte‘’ Zwergfledermaus (Pipistrellus 
pipistrellus SCHREB.) in seinen Kafig hinein und fraB sie an. Wahrend 
der Schlafperioden war der Siebenschlafer so tief lethargisch, daB man 
ihn aus seinem Nest herausnehmen und wieder zuriicklegen konnte, 
ohne daB er erwachte. Sein Zustand war dann mit dem — in strengen 
Wintern bei Fledermausen gelegentlich zu beobachtenden — Zustand 
der Rigiditat vergleichbar. 

Im Laufe des Marz erwachte das Tier wieder 6fter und nahm gegen 
Ende des Monats fast in jeder Nacht Nahrung zu sich. Wurde sie dem 
Bilch entzogen, so war er 2—3 Tage ununterbrochen lethargisch und 
danach wieder plétzlich ,,wach“. Reichte ich ihm Nahrung, so stiirzte er 
sich gierig darauf. Die Lange der Lethargieperioden wurde im Laufe des 
Frihlings immer kiirzer, und Ende Marz setzte ich den Siebenschlafer 
zu ,,Normaltieren‘‘, wo er sich wie diese voéllig , normal‘ verhielt. 

Im Winter 1958/59 setzte ich mehrere Siebenschlafer nacheinander 
in einen Hisschrank, der auf 8°C eingestellt war. Bei diesen Tieren 
wurde deren CO,-Produktion als Ma8stab fiir den Aktivitatszustand 
registriert. Nahrung (Apfelstiickchen, Vitaminbrot) war stets vorhanden. 
Nach spatestens 2 Tagen waren simtliche Siebenschlafer tief lethargisch 
und wurden dann wieder in normale Verhiltnisse zuriickgebracht 
(Abb. 4a und b). 

Die 6 Siebenschlafer, die in der Voliere lebten, wurden im Spat- 
sommer 1958 unterschiedlich gefiittert. Drei Bilche erhielten die gleiche 
Nahrungsmenge wie alle iibrigen Tiere; drei dagegen wurden sehr ,,.knapp 
gehalten‘‘, so daB sie kaum Reservestoffe speichern konnten. Im Herbst 
war diese Gruppe linger wach als die ,,fetten“ Siebenschlafer. Bei Ab- 
sinken der AuBentemperaturen fielen jedoch auch sie in Lethargie, da 
ihnen das Futter fiir einige Tage vollstandig entzogen worden war. Nach 
einiger Zeit legte ich etwas Nahrung in die Kafige dieser Tiere. Erst nach 
einer Woche wurde diese angeriihrt, d. h. die Bilche hatten bis zu diesem 
Zeitpunkt ununterbrochen , geschlafen“. Danach blieben sie wach und 
verzehrten die dargebotene Nahrung. Als diese vollstandig aufgebraucht 
war, verfielen sie wiederum in Lethargie. Anfang Januar starb das 
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erste Tier und am 13. Februar das zweite. Beide waren in der typischen 
Schlafstellung eingegangen. Die Sektion zeigte, daB sie ohne jegliche 
Reserven waren. Die Ursache ihres Todes diirfte demnach Entkraftung 
gewesen sein. 

Der dritte Bilch aus dieser Gruppe wurde in einen geheizten Tier- 
raum gebracht und reichlich gefiittert, wobei er sich recht bald erholte 
und an Gewicht zunahm. Die drei tibrigen Siebenschlafer setzten, ab- 
gesehen von einigen Unterbrechungen, ihren normalen Winterschlat 
fort. 

Tm Sommer 1956 konnteich bei Frischfangen Lethargie Erscheinungen 
beobachten: Da zu Anfang der Untersuchungen im Laboratorium noch 
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Abb. 4a u. b. CO.-Produktionskurve von normal gehaltenen Tieren im Kiihlschrank bei 
8°C. a Tier ungestért (S,). b Bei Pfeil wurde das Tier durch Beriihrung geweckt (S,) 


nicht gentigend Kinzelkafige vorhanden waren, wurden 6 Frischfange in 
einem groBen Drahtkafig untergebracht. Als Nahrung erhielten sie 
Kirschen und Mohren. Die Futtermenge war jedoch fiir die vielen Tiere, 
von denen einige auffallend mager waren, zu gering, und am nachsten 
Morgen waren 2 Siebenschlafer leicht lethargisch (Raumtemperatur 
20°C). Als ich sie herausnahm, starb ein Bilch beim Erwachen unter 
heftigen Kraémpfen. Bei der Sektion zeigte es sich, da8 er duBerst mager 
war. Der andere konnte durch Erwarmen so weit gebracht werden, daB 
er selbstandig die ihm vorgelegte Nahrung aufnehmen konnte. Er erholte 
sich im Laufe des Tages und lebte noch, als ich die Versuche im Frihjahr 
1959 abbrach. 


b) Motorische Aktivitét von Tieren im kiinstlichen Langtag bei ver- 
schiedenen Temperaturen. Die motorische Aktivitat der beiden Bilche, 
die im Juli 1957 in den Langtag gesetzt wurden, blieb auch wahrend 
des folgenden Jahres immer auf der gleichen Héhe. Hauptsiichlich setzte 
sie kurz nach Kinbruch der Dunkelheit (Ausschalten des Lichtes um 
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218° Uhr) ein, bildete meist ein Maximum vor und eines nach Mitternacht 
und auBerdem mehrere ,,Zacken‘‘ unterschiedlicher Hohe. 

Zwei adulte Siebenschlafer, ein Ménnchen und ein Weibchen, die 
im Juli 1958 als Frischfange in den Langtag gesetzt wurden, zeigten bis 
zu ihrem Tode im Herbst des gleichen Jahres keinerlei Lethargie, 
wahrend Tiere, diezur gleichen % 
Zeit gefangen wurden und /“@ 
unter nattirlichen Lichtver- 
haltnissen lebten, im Herbst 
schon zum Teil tiefere Lethar- 
gie aufwiesen. Das Mannchen 
Ss, das im Juli 1958 in den 
kiinstlichen Langtag gebracht 
wurde, behielt seine hohe 

- Aktivitat bei. 

Zwei Frischfainge, die An- 
fang September 1957 in den 
Langtag gebracht wurden, 
waren bis in den November 
hinein leicht bis tiefer lethar- 
gisch. Auch war die Hohe der 
nachtlichen motorischen Akti- 
vitaét recht gering. Im Dezem- 
ber hatte sie jedoch wieder 
die gleiche Hohe wie im Som- 
mer erreicht. Diese blieb auch 
wahrend des folgenden Jahres 
erhalten. Einer der beiden 
Siebenschlafer (NEU) wurde a ie ps Rae ree 


im September 1958 in einen pb. 5. Aktogramme eines Siebenschlifer-Weib- 


Tierraum mit natiirlichen chens (Zs), dasim September 1957 in den Langtag 
" a e gesetzt wurde, im Jahresablauf. Raumtempera- 
Lichtverhaltnissen gebracht, turen jeweils um 16 Uhr gemessen 


wo er sich schon nach kurzer 
Zeit den hier lebenden Bilchen ,,anglich‘‘, d. h. seine Aktivitat geringer 
wurde, und er schlieBlich in Lethargie verfiel (Abb. 5). 

Ende Januar 1959 brachte ich ein Mannchen (8,), das bis zu diesem 
Zeitpunkt unter natiirlichen Lichtverhaltnissen gelebt hatte, in den 
kiinstlichen Langtag. Zuniachst zeigte es eine recht geringe Aktivitat. 
Sie stieg jedoch an, und nach 3 Tagen hatte sich dieser Bilch an die Lang- 
tagsverhaltnisse angepaBt. Dieser Versuch zeigt, dafs die Winter- 
schlafbereitschaft im Spatwinter schon nachlaft und ein Siebenschlafer 
sich rasch den Sommerbedingungen anpassen kann. Im Herbst dauert 
- dieser Vorgang wesentlich langer (Abb. 6). 
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Mit samtlichen noch verbliebenen ,,Langtagstieren“ wurden im 
Winter 1958/59 ,,Eisschrankversuche“ durchgefiihrt. Obwohl die tiefen 
Temperaturen im Kihlschrank dauernd auf die Tiere einwirken, da 
sie sich nicht wie in der Freiheit verkriechen kénnen, ist dennoch ein 
deutlicher Unterschied zwischen Normal- und Langtagstieren zu er- 
kennen. Wahrend erstere nach spatestens 2 Tagen tief lethargisch waren, 
blieben die ,,Langtagstiere“‘ wach und fiihrten ihren normalen Tages- 
rhythmus durch. Nahrung war in allen Fallen vorhanden (Abb. 7). 


50 


SgS 26.159, -27159 


17 20 ZY J 6 iY 72 76 Uhr 


Abb. 6. Aktogramme eines Siebenschlifers, der am 26. 1. 59 aus dem Winterschlaf (Voliere) 
in den Langtag gesetzt wurde. Raumtemperatur um 16 Uhr jeweils 18° C (S,) 


c) Motorische Aktivitét von Tieren bei kiinstlicher Veriinderung der 
Hell-Dunkel-Zeiten wnd wechselnden Temperaturen. Die 4 Tiere, denen 
der Kunsttag vom 5. Mai bis 2. Juni rasch verlangert und dann beschleu- 
nigt verkiirzt wurde, begannen Ende Juni stark zu fressen. Ihr Futter- 
bedarf war fast der doppelte von Normal- oder Langtagstieren zu dieser 
Zeit. Im Laufe des Juli zeigten sich die ersten Lethargie-Erscheinungen, 
und im August waren 3 Bilche schon tief lethargisch, obwohl die Raum- 
temperatur 22° C betrug. Ein Mannchen (K,) und die beiden Frischfange, 
die im Juli neu in diesen Raum gebracht wurden, schliefen erst im 
August ein. Bei tieferen Temperaturen war die Lethargie tiefer als bei 
hohen. Futter wurde kaum noch angeriihrt, so da8 Karotten- und Apfel- 
stiickchen alle 2—3 Tage entfernt werden muBten, da sie verdarben. 
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Nur gelegentlich fraB ein Siebenschlafer von der standig vorhandenen 
Nahrung. Das Verhalten diéser frithzeitig in einen kiinstlichen Herbst 
versetzten Bilche war iiberhaupt das gleiche wie das von Siebenschlafern 
unter natirlichen Lichtverhaltnissen wahrend der ,,natiirlichen‘‘ Winter- 
schlafzeit. 

Die Befunde zeigen, daB fiir das Zustandekommen von Lethargie- 
Erscheinungen drei verschiedene Faktoren wichtig sein diirften: 1. die 
Jahresperiodik, 2. die AuBentemperatur, 3. das Futterangebot. 
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Abb. 7. CO,-Produktionskurve eines Tieres, das unter stiindigen Langtagsverhdltnissen 
in einem Kiihlschrank bei 8° C lebte 


2. Kérpertemperatur 


Der Warmehaushalt des Siebenschlifers wurde von Wyss (1932) 
eingehend untersucht. Er fihrte allerdings seine Versuche nur unter 
natiirlichen Bedingungen (in einer Dachkammer) durch. Auch verwen- 
dete er ausschlieBlich Tiere, die erst im Herbst eingefangen wurden, d. h. 
auf saisonale Unterschiede wurde bei diesen Untersuchungen weniger 
Wert gelegt. Ahnliche Untersuchungen stellte Tomrmrn (1957) an der 
Haselmaus (Muscardinus avellanarius L.) an. 

Wie bereits erwahnt, fiihrte ich die Messungen der Kérpertemperatur 
in der Schenkelhéhle durch. Die Spitze des Instrumentes wurde durch 
festes Anpressen des Hinterschenkels auf die Bauchwand gedriickt. 
Durch das rasche Anzeigen des Thermometers konnte in ktirzester Zeit 
die Kérpertemperatur ermittelt werden. Sie schwankte individuell und 
betrug bei wachen Tieren etwa 35—38° C. Ich untersuchte bei Normal- 
tieren und bei Langtagstieren das Verhalten der Kérpertemperatur im 
Vergleich zur Umgebungstemperatur. 

Die Siebenschlafer, die unter ,,natiirlichen Lichtverhaltnissen“ 
lebten, erwiesen sich wihrend der Sommermonate als ziemlich homoio- 
therm, d.h. sie reagierten nicht auf die Schwankungen der Aufen- 
‘temperatur. Wahrend der iibrigen Monate folgte dagegen die Kérper- 
temperatur bis zu einem gewissen Grade den Schwankungen der Aufen- 
temperatur. Sank diese unter den Gefrierpunkt, so erfolgte entweder 
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ein ,,explosionsartiges‘‘ Ansteigen der Temperatur, welches seinerseits 
ein Erwachen des Tieres zur Folge hatte, oder, was haufiger auftrat, 
die Bilche blieben lethargisch und hielten ihre Kérpertemperatur durch 
erhéhte Warmeproduktion auf einem bestimmten Minimalwert. Wyss 
definierte diesen neuen homoiothermen Zustand folgendermafen: 
,.Dieser zweite homoiotherme Zustand, in welchem — wie gesagt — der 
Siebenschlafer bei anhaltender Kalte tagelang verharren kann, ist auf 
exogene Reize hin auBerst labil. Die geringste Berithrung kann geniigen, 
um ein Erwachen aus dem Winterschlaf auszulésen, und offenbar erfolgt 
auch aus diesem Zustand heraus das im Verlaufe des Winters von Zeit 
zu Zeit auftretende spontane Erwachen des Siebenschlafers.* 

Auf tageszyklische Unterschiede, die durchaus bis zu einem gewissen 
Grade — je nach der Jahreszeit — bestehen, méchte ich hier nicht ein- 
gehen, sondern nur darstellen, inwieweit die Aufentemperatur die 
K6orpertemperatur zu bestimmten Jahreszeiten beeinfluBt. Die Tem- 
peraturmessungen wurden stets um die gleiche Zeit, um 16%° Uhr, 
durchgefiihrt. 

Die Siebenschlafer, die im ktinstlichen Langtag lebten, unterschieden 
sich deutlich von den Normaltieren. Je nachdem, ob diese Tiere im Juli 
oder im September in den Langtag versetzt wurden, war die Tendenz zur 
Poikilothermie mehr oder weniger stark ausgebildet. Die Bilche, die im 
Hochsommer in diesen Raum kamen — fiir diese Tiere bedeutete dies 
kaum eine Veranderung der Lichtverhaltnisse — zeigten zunachst einige 
geringere Schwankungen der Korpertemperatur. Danach erwiesen sie 
sich als homoiotherm. 

Bei den Tieren, die im September in den Langtag versetzt wurden, 
war die Tendenz zur Poikilothermie schon starker ausgebildet. Dennoch 
stellten sie sich — allerdings etwas spater — um und zeigten gegenitiber 
der AuBentemperatur keine Anhangigkeit mehr. Als ich im September 
ein Tier aus dem ktinstlichen Langtag in einen Tierraum mit natiirlichen 
Lichtverhaltnissen brachte, wies es schon nach einigen Tagen gréBere 
Schwankungen der K6érpertemperatur auf. 


E. Diskussion 

Unter normalen Lichtbedingungen gehaltene Siebenschlafer zeigten 
einen ausgeprigten Jahreszyklus des Kérpergewichtes. Auch wiesen 
sie jahreszeitliche Unterschiede in Aktivitét und Haarkleid auf. 

Bei Zugvégeln konnte gezeigt werden, da® die starke Gewichts- 
zunahme im Herbst teils die Folge einer erhdhten Futteraufnahme ist, 
teils auf einer im Tageszyklus verinderten Motilitaét beruht (MERKEL 
1958). Auch die Siebenschlafer hatten einen erhéhten Futterverbrauch 
und ihre motorische Aktivitét sank ab. Vieles spricht dafiir, daB diese 
Verdnderungen im Rahmen einer endokrinen Umstellungen erfolgt sind. 
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Tiere, die im Sommer in den kiinstlichen, standigen Langtag iiber- 
fihrt wurden, zeigten den Gewichtsanstieg kaum noch. Die bei den ein- 
zelnen Bilchen aufgetretenen Unterschiede diirften mit dem Zeitpunkt 
des Hinsetzens zusammenhangen. Eine Haltung im stiandigen Langtag 
hatte weiterhin zur Folge, da8 der normale Winterpelz nie angelegt 
wurde. Statt dessen neigten die Tiere zu einem dauernden Haarwechsel, 
wobei aber nur Sommerhaar ausgebildet wurde. 

Durch friihzeitige Verkiirzung der Beleuchtungsdauer (ab 2. Juni) 
konnte schon sehr bald Gewichtsanstieg sowie Haarwechsel beobachtet 
werden, was wiederum fiir eine Abhangigkeit von den jeweiligen Licht- 
verhaltnissen spricht. 

Hinfliisse des ultravioletten Lichtes (1 Std Bestrahlung durch eine 
UV-Lampe aus 2m Entfernung) lieBen sich bei meinen Tieren nicht 
nachweisen. Die bestrahlten Bilche verhielten sich wie die Vergleichs- 
tiere ohne UV. Auf den Siebenschlafer als Nachttier diirften UV-Strahlen 
sowieso nur selten einwirken. Durch sehr intensive Bestrahlung kann 
man sicherlich Veranderungen erzielen, die jedoch mit natiirlichen Be- 
dingungen nichts zu tun haben. 

Neigten gefangene Siebenschlafer unter ,,natiirlichen Lichtverhalt- 
nissen‘‘ schon im September dazu, gelegentlich in tiefere Lethargie zu 
fallen, so blieb diese bei den ,,Langtagstieren‘‘ aus. Noch deutlicher 
war dieser Unterschied in den Wintermonaten: Wahrend sich die Hohe 
der Aktivitat der Tiere im standigen Langtag von der normaler Sommer- 
tiere nie unterschied, erreichten ,,;wache‘‘ Normaltiere im Winter nie die 
Hohe wie im Sommer. 

Es diirfte nach den hier ermittelten Ergebnissen zu erkennen sein, 
da das Zustandekommen der Jahreszyklen von Korpergewicht und 
Aktivitét von den jeweiligen Tag-Nacht-Verhaltnissen, wie sie im 
Laufe eines Jahres auftreten, abhangig ist. So beobachtete ich, daB 
sich mit der kontinuierlichen Verdnderung der Tag-Nacht-Dauer 
Korpergewicht, Haarkleid und Motilitat — unabhangig von der AuBen- 
temperatur — anderten (Abb. 8). 

Ebenso erkennt man, da8 sowohl fiir das Eintreten, als auch ftir die 
Durchfiihrung eines ,,natiirlichen Winterschlafes‘‘ eine ausreichende 
Menge von Reservestoffen, besonders Fett, notwendig ist. Dies beweist 
allein die Tatsache, daB fette Siebenschlafer im Herbst gréBere Neigung 
zum Winterschlaf aufweisen als magere. 

Im Zusammenhang mit den Ausfiihrungen tiber die Wichtigkeit 
des Vorhandenseins von Reservestoffen zur Durchfiihrung des Winter- 
schlafes, méchte ich auf die in dieser Arbeit besprochenen Beobachtungen 
iiber das Auftreten von Lethargie-Erscheinungen bei hungernden Tieren 
im Kapitel ,,Aktivitat‘‘ hinweisen. Der Zustand der ,,Hungerlethargie“ 
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wurde von vielen Autoren mit Winterschlaf gleichgesetzt. E1sEN- 
TRAUT (1956) berichtet, daB es iam mehrfach gelungen sei, Igel, Fleder- 
mause, Siebenschlafer und Haselmaiuse im Sommer durch niedere 
Temperaturen (3°C) in einen Lethargiezustand zu versetzen. Es ist 
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Abb. 8a u. b. K6rpergewicht (°—:—o) und Kérpertemperatur (°—o) yon Sieben- 
schlifern im Jahresablauf unter wechselnden Raumtemperaturen (@—e). Ordinate: 
Temperaturen in Grad und Gewicht in Gramm; Abszisse: Nummern der Monate. 

a S, unter natiirlichen Lichtverhiltnissen. b Z,. im Langtag 


zu vermuten, daB Kalte und Nahrungsmangel bei diesen, an sich schon 
reservestoff-armen Tieren die Lethargie auslésten. Mit natiirlichem 
Winterschlaf kann diese Erscheinung keinesfalls gleichgesetzt werden. 
Fir die durch kinstliche Unterktihlung hervorgerufene Lethargie bei 
nicht ,,disponierten“ Winterschlafern verwendete Ratrus (1957) den 
treffenden Ausdruck ,,Kaltenarkose“. Der Begriff ,,Hungerlethargie“ 
ware dagegen auf die Lethargie-Erscheinungen anzuwenden, die bei 
hungernden Tieren auch: in verhaltnismaéBig warmer Umgebung auf- 
treten. Meine Siebenschlafer konnten in diesem Zustand mehrere Tage 
lang verharren. Dieser Starrezustand endete jedoch meist mit dem 
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Tode, wenn man diese ,,klammen Bilche nicht erwarmte und ihnen 
reichlich Nahrung reichte. 

Als ich in dem strengen Winter 1954/55 im Gewélbe der Burgruine 
in Dillenburg (Hessen) Fledermause beringte, beobachtete ich, daB einige 
Langohren (Plecotus auritus L.) und eine Bechstein-Fledermaus (Myotis 
bechstent Kuuu) kurz nach dem Hervorholen aus ihrem Schlupfwinkel 
starben. Durch die groBe, anhaltende Kalte waren die Tiere immer 
wieder gezwungen worden, ihre Hangplatze zu wechseln — sehr tiefe 
Temperaturen regen auch bei winterschlafenden Fledermausen in den 
meisten Fallen vermehrte Warmeproduktion mit darauffolgendem Er- 
wachen an (LOHRL 1936, Mistin und ViscHER 1942 u. a.) — und hatten 
dabei ihre Reserven allmahlich verbraucht. Durch das gewaltsame 
,,Wecken“ gingen die letzten noch verbliebenen Energievorrate zur 
Neige, und die Fledermause starben an Entkraftung. Dieses Beispiel 
soll nochmals zeigen, wie wichtig Reserven fiir das ,,Durchhalten‘‘ des 
Winterschlafes sind. 

Winterschlaf, Kaltenarkose sowie die wtibrigen Lethargie-Erschei- 
nungen wurden haufig als ein und dasselbe Phinomen angesehen und 
auch so behandelt. Wenn diese auch im aéuBeren Erscheinungsbild alle 
sehr ahnlich sind, so diirften natiirlicher Winterschlaf und die auBerhalb 
der normalen Winterschlafzeit (Kurztag) kinstlich hervorgerufenen 
Starrezustande doch zu unterscheiden sein. Aus diesem Grunde méchte 
ich, um die Zahl der Begriffe nicht noch zu vergréBern, sémtliche 
Lethargie-Erscheinungen, die bei nattirlichen Lichtverhaltnissen auBer- 
halb der normalen Winterschlafzeit kiinstlich hervorgerufen werden 
(Kaltenarkose, Hungerlethargie) unter dem haufig verwendeten Ausdruck 
,, Torpidity‘‘ zusammenfassen und diese dem ,,natiirlichen Winterschlaf*“, 
in welchen nur ein dazu disponiertes Tier verfallen kann, gegentiber- 
stellen. 

Nimmt man eine europdische Fledermaus und setzt sie im Sommer 
in einen Eisschrank, so fallt das Tier recht bald in eine mehr oder weniger 
tiefe Lethargie. Ahnlich verhalten sich die meisten Igel. Bei diesen 
Tieren bringt die schlechte Isolierung des Ko6rpers (Flughaute bzw. 
Stachelkleid) eine starke Wiarmeabgabe mit sich. Diese Tiere miBten 
also bei starker Abkiihlung ihren Stoffwechsel ungeheuer erhéhen, um 
die Kérpertemperatur durch vermehrte Warmeproduktion konstant zu 
halten. Dies ist jedoch nur fiir kurze Zeit méglich; dann fallen sie in 
Lethargie. 

Im Sommer fehlen — unter natiirlichen Bedingungen — den Winter- 
schlafern normalerweise die Winterschlafbereitschaft und die damit ver- 
bundene Fahigkeit, Reservestoffe zu speichern. Ohne diese beiden wichti- 
gen Komponenten diirfte bei keiner Art ein natiirlicher Winterschlat 
zu erzwingen sein. Die verhaltnismaBig einfach hervorzurufende 
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Torpidity ware demnach eher mit dem Erstarren der Wechselwarmen 
vergleichbar als mit echtem Winterschlaf. 

Hass (1939) erwaihnte Siebenschlafer, denen er Sommer- und Winter- 
verhaltnisse durch entsprechende Temperaturbedingungen regelrecht 
vertauschte. Seine Ergebnisse sind verstandlich, wenn man die Um- 
stande beriicksichtigt, unter welchen er seine Versuche durchfiihrte. Die 
Tiere lebten im Sommer in einem kiihlen, finsteren Stollen auf dem 
Jungfraujoch, im Winter dagegen in einem warmen, mehr oder weniger 
hellen Raum. Somit diirften diese Ergebnisse weniger durch die Tem- 
peraturbedingungen als durch die verschiedenen Lichtverhaltnisse zu 
erklaren sein. 

AuBerdem konnte ich beobachten, daB bei meinen Siebenschlafern 
die von E1s—EnTRAuT und Herter genannte kritische Temperatur- 
schwelle von 18°C, unterhalb welcher die Bilche lethargisch werden 
sollen, bedeutungslos war (vgl. S. 560ff.). 

Auch diirften die Reaktionen der einzelnen Winterschlafer nicht 
stets die gleichen sein, wenn man die Tiere in ktthle Umgebung versetzt. 
Hierzu E1senrravut (1956): ,,Uberblickt man die einschligige Litera- 
tur ... so findet man allerdings teilweise widersprechende Angaben. 
Man hat bisweilen den Eindruck, da8 das Untersuchungsmaterial zahlen- 
maBig oft zu gering und zu ungleich war, daB auch wohl auf Grund von 
Einzeluntersuchungen allzu rasch verallgemeinert wurde und Befunde 
an einer Winterschlaferart auf alle anderen Arten tibertragen wurden.‘ 

Fledermause fallen meist taglich gegen Morgen in Lethargie und 
man kann beobachten, da das ruhende Tier bis zu einem gewissen Grade 
poikilotherm ist. Es fehlen jedoch die Energievorrate und die innere 
Bereitschaft, langere Zeit zu schlafen. Somit erwachen die Tiere all- 
abendlich trotz recht niederer AuBentemperaturen. 

Die kiinstlich hervorgerufene ,,Torpidity“ ware demnach einer 
Kaltestarre vergleichbar, die beim hungernden bzw. reservestoff-armen 
Tier und starker Abkthlung der AuBentemperatur als SchutzmaBnahme 
vor dem Entkraftungstod auftritt. In der Natur kénnte sie es dem 
Organismus erméglichen, kurze Schlechtwetterperioden zu itiberdauern. 
Der ,,natiirliche Winterschlaf‘‘ dagegen stellt eine Erscheinung dar, 
die durch bestimmte Zeitgeber (wahrscheinlich die bereits erwahnten 
Hell-Dunkel-Verhaltnisse) induziert wird, welche ihrerseits eine endo- 
krine Umstellung bewirken diirfte. Letztere scheint neben Speicherung 
von Reserven auch die ,,innere Winterschlafbereitschaft‘* hervorzurufen. 
Der Organismus orientiert sich also nach gewissen Zeitgebern, die fiir das 
Kintreten bestimmter Reaktionen notwendig sind. Buinnine (1958) 
charakterisiert das Wesen dieser Orientierung mit Hilfe der jahreszeit- 
lichen Veranderungen der Tageslingen: ,,Die Pflanzen und Tiere haben 
einen Zeitmafstab geerbt. Mit diesem MaBstab (etwa den genannten 
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kritischen Tageslingen) vergleichen die Organismen Tag fiir Tag die 
Lange der Dunkel- oder der Lichtperiode. Sobald dann im Herbst die 
Tage kiirzer werden als der geerbte Mafstab (oder wenn sie im Frihjahr 
langer werden als ein solcher Mafstab), gibt es ein physiologisches 
Alarmzeichen, welches eine ganze Kette von Vorgingen auslést.“ 
Niedere Temperaturen spielen fiir das Eintreten des Winterschlafes 
zweifellos eine wichtige, doch nur sekundare Rolle, indem sie eine tiefe 
Lethargie erméglichen. 

An den hier durchgefiihrten Untersuchungen am Siebenschlafer 
wird ersichtlich, daB der natiirliche Winterschlaf ein komplexes Phano- 
men darstellt, welches vom Organismus wohl vorbereitet wird — in 
Form eines, von exogenen Zeitgebern angeregten Wechselspiels endo- 
kriner Drtisen, welches die Winterschlafbereitschaft auslésen dirfte, 
wahrend die Lethargie nur das a4uBere Erscheinungsbild darstellt. Die 
endokrine Umstellung, die durch die bereits erwahnten Zeitgeber indu- 
ziert wird, diirfte, gemeinsam mit den nétigen Umweltsbedingungen 
(Temperatur), das Phanomen, das man als Winterschlaf bezeichnet, 
realisieren. 

Zusammenfassung 

Vom Sommer 1956 bis zum Frihjahr 1959 wurden mit Sieben- 
schlafern (Glis glis L.) Licht- und Temperaturversuche durchgefihrt. 
Jede Versuchsgruppe war in einem besonderen Versuchsraum unter- 
gebracht. Daneben wurden Beobachtungen an wildlebenden Bilchen 
durchgefihrt. 

Eine Gruppe von Siebenschlafern lebte in einer Voliere im Freien, 
eine zweite in einem Tierstall mit nattirlichen Lichtverhaltnissen 
ohne UV, 2 Tiere waren in einem ahnlichen Raum untergebracht und 
wurden taglich 1 Std UV-bestrahlt. Diese beiden Tierréume wurden im 
Winter geheizt (meist tiber 20°C). Eine Gruppe lebte in einem Klima- 
raum (wechselnde Temperaturen), in dem taglich 18 Std lang Kunstlicht 
brannte, Einer letzten Gruppe wurde im Friihsommer die Tagdauer 
rasch verkiirzt, so daB im Hochsommer schon Kurztag herrschte (Raum- 
temperatur tiber 20° C). 

Es wurden untersucht: das Kérpergewicht, das Haarkleid, die moto- 
rische Aktivitat und die Korpertemperatur. 

Auf Grund der Versuche wurde folgendes festgestellt: Das K6érper- 
gewicht bildet bei Tieren, die unter natiirlichen Lichtverhaltnissen 
leben, einen ausgepragten Jahreszyklus. Bei Bilchen im standigen 
Langtag war dieser nicht mehr zu erkennen; die Gewichte blieben 
gleich. Es fand demnach keine Fettspeicherung im Herbst. statt. 
Obwohl das Haarkleid oft gewechselt wurde, blieb stets ein Sommer- 
pelz erhalten. Ebenso war die motorische Aktivitat dieser Bilche 
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stets die gleiche, wihrend Normaltiere ein Absinken der Aktivitat 
im Herbst und ein Wiederansteigen im Frihjahr zeigten. Durch friih- 
zeitige Verkiirzung der Tagdauer konnten die Tiere schon im Juli ver- 
anlaBt werden, Fett zu speichern und ihr Haarkleid zu wechseln. 

Die AuBentemperatur hat nicht den Einflu8 auf den Winterschlaf, 
den man ihr meist zuschrieb. Im Winter schliefen Normaltiere bei 
Temperaturen um 24°C noch verhaltnismaBig tief. Die Schlaftiefe ist 
allerdings bei niederen Temperaturen gréBer als bei hohen. Demnach 
stellt die Temperatur einen wichtigen, sekundéren Faktor dar. Normale 
Sommertiere und Bilche aus dem standigen Langtag blieben auch bei 
Kalte wach, wenn gentigend Nahrung vorhanden war. ; 

Es wird der SchluB gezogen, daB durch die jahreszeitlichen Verande- 
rungen der Tag-Nachtdauer eine endokrine Umstellung stattfindet, die 
Reservenspeicherung sowie die Winterschlafbereitschaft auslést. Die 
Temperatur greift dann erst sekundiér ein, indem sie die Tiefe der 
Lethargie steuert. Trotzdem erfolgt in gewissen Zeitabstanden ein 
spontanes Erwachen. 

Das Problem ,,Winterschlaf‘‘ — ,,Torpidity“‘ wird an Hand eigener 
Ergebnisse sowie Untersuchungen anderer Autoren diskutiert und dabei 
festgestellt, daB ersterer ein komplexes Phanomen darstellt, das vom 
Organismus wohl vorbereitet wird, wahrend die ,,Torpidity“ einer Kalte- 
starre vergleichbar ist. Letztere ist daher nicht mit ,,Winterschlaf‘ 
gleichzusetzen. 
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A. Einleitung 
Die Zahl der Untersuchungen von Regenerationsvorgangen am Zen- 
tralnervensystem der Insekten ist sehr klein. Eine Gruppe dieser Arbei- 
ten befaBt sich mit Degenerationsprozessen im Gehirn nach Ausschal- 
tung eines Sinnesorgans und der sich daran anschlieBenden oder aus- 
bleibenden Regeneration (S. Koprc 1922, F. ALverpEs 1925, E. Trrscuak 
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1928, O. PFLUGFELDER 1936, I. Stern 1954). Weiterhin werden in den 
Untersuchungen von S. Kopsc (1919), F. Srernicmr (1933) und L. 
MricHELt (1941) iiber Veranderungen der K6érperhaltung und Lokomotion 
bei Insekten nach Abtrennung oder Ausschaltung bestimmter Teile des 
Zentralnervensystems kurze Angaben iiber regenerative Prozesse ge- 
macht. W. VAN DER Kioor u. W. Wiitiams (1954) stellten dariiber 
hinaus an den Gehirnen von Cecropia und F. Huser (1955) an Hirnen 
von Liogryllus Versuche zur Lokalisation von Instinktzentren an. 

Da alle diese Untersuchungen noch kein befriedigendes Bild der 
_ Dauer und des Ausmapes von Regenerationsvorgingen im Insektenhirn 
ergeben, sollen in der vorliegenden Arbeit diese Prozesse etwas ein- 
gehender analysiert werden. Es soll bei einer Schabenart gepriift wer- 
den, auf welchen Entwicklungsstadien Regenerationsprozesse von Fasern 
und Zellen erfolgen, ob die Wiederherstellung der Struktur in der ur- 
spriinglichen Form und Gr6Be eintritt oder ob andere Gewebsstrukturen 
an die Stelle der entfernten Gewebsabschnitte treten. Die im Gefolge 
dieser Exstirpation von Neuronen auftretende Faserdegeneration soll 
dabei zur Verifizierung oder Korrektur von Ursprung und Verlauf be- 
kannter Faserverbindungen angewandt werden. Weiterhin werden 
Anderungen in Lokomotion und Verhalten nach den experimentellen Ein- 
griffen gepriift unter besonderer Beachtung der Wiederherstellung der 
Funktion parallel oder im Gefolge der morphologischen’ Regeneration. 
Wegen der Bedeutung des Hirns fir den Ablauf der Metamorphose 
(Literaturiibersicht bei E. u. B. SocuarrerR 1954) werden dabei auch die 
durch partielle oder vollige Ausschaltung der neurosekretorisch tatigen 
Zellen auftretenden Verdnderungen im Entwicklungsablauf der Tiere be- 
rucksichtigt. 


Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. B. Renscu, bin ich fiir die Uber- 
lassung dieses Themas sowie fiir das stete Interesse am Verlauf der Unter- 
suchungen zu aufrichtigem Dank verpflichtet. 


B. Material und Methode 

Als Untersuchungsobjekt wahlte ich die Schabe Periplaneta americana L. 
wegen ihrer betrachtlichen Gr6Be, der leichten Ziichtbarkeit in geniigen- 
der Menge und der langen Lebensdauer der Imagines. Da es sich um ein 
heterometaboles Insekt mit kontinuierlicher Entwicklung des Zentral- 
nervensystems handelt, liegen keine solchen Schwierigkeiten in der Ver- 
folgung des Regenerationsverlaufes vor wie bei holometabolen Arten, 
bei denen tiefgreifende histologische Umgestaltungen wahrend der Meta- 
morphose im Gehirn auftreten (vgl. unter anderen F. Hennecuy 1903, 
V. Bauer 1904, O. Fryer 1912, M. Berer 1924, B. Hansrrom 1925, 
K. ScorapER 1938). Weiterhin zeigt dieses Insekt, obwohl es einen 
-_phylogenetisch urspriinglichen Typ darstellt (P. Rav 1924), einen relativ 
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hohen Entwicklungsgrad des Gesamtgehirns und eine recht gleichmaBige 
Ausbildung seiner Teile. 

Histologische Angaben iiber das Gehirn von P. americana machten 
bisher nur B. Hanstrom (1928, 1940), B. ScHarrer (1939), H. Jaw- 
LOWSKI (1948) u. R. NepER, doch kénnen die entsprechenden Arbeiten 
iiber die verwandte Blatta orientalis L. (J. FL6gEL 1878, E. Newron 


* QE 


on 
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Abb. 1. Schematische Darstellung des cytoarchitektonischen Aufbaues yon Ober- und 
Unterschlundganglion bei Periplaneta americana. Ba. Balken, Be. Becher, Br. Briicke, 
C.A. Complexauge, Ch.e. Chiasma externa, Ch.i. Chiasma interna, Gl. Glomeruli, L.g. 
Lamina ganglionaris, L.df. Lobus olfactorius, M.e. Medulla externa, Mi. Medulla interna, 
N.ant.m, Neryus antennalis motorius, N.ant.s. Neryus antennalis sensorius et motorius, 
N.lb. Nervus labialis, N.1-f. Nervus labro-frontalis, N.md. Nervus mandibularis, N.mz. 
Neryus maxillaris, N.rec. Nervus recurrens, Oe. Oesophagus, R.S. Riicklaéufiger Stiel, 
S.C. Schlundkonnektiv, St. Stiel, 7.C. Tritocerebrum, U.S.G. Unterschlundganglion, 
Z.K. Zentralkérper, J.7'.C.C. I. Tritocerebral-Commissur 


1879, F. BRETSCHNEIDER 1914, D. SancnEz 1933) ohne Bedenken in 
Hinsicht auf strukturelle Verhaltnisse herangezogen werden, da Unter- 
schiede der Hirne beider Arten hauptsachlich nur auf Abweichungen der 
Proportionen der einzelnen Hirnteile beruhen (R. NepER). Die von mir 
gebrauchte Terminologie der Hirnabschnitte (Abb. 1) entspricht der von 
B. Hanstr6m (1928) und H. WeBer (1949). 


Die Aufzucht der Tiere erfolgte in Thermostaten bei optimaler 
Temperatur von 23—27°C. Ich hielt die Schaben in runden Glas- 
gefaBen von 15 cm Durchmesser und 10 cm Héhe, die bei den jiingeren 
Larvenstadien mit Stoff, bei den alteren durch Drahtgaze verschlossen 
waren. Als Futter dienten Brot, Kartoffeln, Obst und Fleisch, das fir 
die Aufzucht nicht unbedingt notwendig ist. Durch eine regelmafig 
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mit Wasser bespriihte Sagemehlschicht wurde die erforderliche Feuchtig- 
keit in den ZuchtgefaBen erreicht. Die Larven erforderten fiir ihr Wache- 
tum eine 3—5° héhere Temperatur als die Imagines. (Angaben iiber die 
Biologie von P. americana siehe bei O. v. FiscHER 1927, K. KuErn 1933, 
G. Goutp u. H. Dray 1938, H. Grer 1947, R. NeEpER.) Nach der Opera- 
tion isolierte ich die Tiere in runden GlasgefaBen von 4 cm Héhe und 
8cm Durchmesser, die mit Drahtgaze verschlossen und mit feuchtem, 
taglich erneuertem Filtrierpapier ausgelegt waren. 

Eine eindeutige Bestimmung der Larvenstadien von P. americana ist, 
wie auch bei zahlreichen anderen Insektenarten, schwierig (R. NEDER). 
Fiir meine Versuchsreihen wurde die Hinstufung vorgenommen nach der 
Methode von H. Gizr (1947) durch Ausmessen der Kopfkapsellange, 
Pronotumbreite und Lange der metathorakalen Tibia. Eine Fehler- 
quelle dieser Methode liegt darin, da8 Tiere bei Hinzelhaltung unter 
optimalen Ernahrungsbedingungen, wie es bei den operierten Tieren der 
Fall war, die Durchschnittswerte betrachtlich tiberschreiten kénnen 
(J. LanpowskI1 1938). Die letzten Larvenstadien lieBen sich durch Ein- 
- beziehung des Entwicklungsgrades der auBeren Genitalorgane sicherer 
bestimmen (D. BopEenstErn 1953). Durchschnittlich beobachtete ich 
10 Larvenstadien, doch waren 1—2 Stadien mehr keine Seltenheit. 

Die Narkose vor der Operation erfolgte durch stufenweise Unter- 
kiihlung der Schaben. Hierzu setzte ich die Tiere zunachst 1/, Std einer 
Temperatur von + 7° bis + 8°C aus, um sie anschlieBend auf + 2° bis 
+3°C abzukihlen. Bei dieser Temperatur waren die Schaben schon 
unbeweglich. Ein Aufenthalt von 1/, Std bei —2°C bewirkte eine Kalte- 
starre, die bei den Tieren noch 5—10 min anhielt, wenn sie wieder in 
eine Umgebung mit Zimmertemperatur gebracht wurden. Diese Zeit 
reichte aus fiir die Durchfithrung der Operation. Nach 1—2 Std erlang- 
ten sie ihre volle Beweglichkeit wieder. Ein zu langer Aufenthalt — etwa 
1 Std — in der tiefen Temperatur fiihrte zu irreversibler Schadigung der 
Tiere. Zwar lebten sie dann nach der Abkiihlung noch langere Zeit, Loko- 
motion und Reizbarkeit waren jedoch erheblich gestért (vgl. auch 
V. GRAEBER 1887, E. Sternuaus 1949, R. Sarr 1950). Im Vergleich 
zu der anfangs von mir angewandten Athernarkose zeigte diese ,,Kalte- 
narkose‘‘ mehrere Vorteile. 1. Die stufenweise Abkiihlung verhinderte 
ein AbbeiBen der Fiihler, das manchmal eintrat bei dem Fihlerputzen 
in starker Erregung als Folge zu plétzlicher starker Abkthlung. Dieses 
AbbeiBen war dagegen haufig wiaihrend des anfanglichen Erregungs- 
stadiums bei Athernarkose festzustellen, ebenso wenn das Tier unter 
krampfartigen Zuckungen nach der Narkose erwachte. 2. Kin sehr wich- 
tiger Vorteil der Unterkiihlung war, da die Lymphflissigkeit nicht aus 
der geoffneten Kopfkapsel austrat und nach kurzer Zeit durch Gerinnung 
_ das Operationsgebiet untibersichtlich machte. Bei Athernarkose war das 
38* 
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nahezu bei jeder Operation der Fall, da augenscheinlich das Perikard 
erst sehr spat von der Narkosewirkung erfaBt wurde. 

Fiir die Operation befestigte ich die Schabe nach der Unterkihlung 
auf einem Gestell aus Plexiglas (Abb. 2), von dem ich mehrere GroBen 
fiir die verschiedenen Larvenstadien herstellte. Dieses erméglichte eine 
gute Befestigung des senkrecht zum Kérper abgewinkelten Kopfes. Die 
Frontseite der Kopfkapsel lag damit horizontal. Ich operierte unter 
einer binokularen Lupe bei 50- bzw. 100facher Vergr6Berung. Nach dem 

. Offnen der Kopfkapsel im 
Fronsabschnitt mit Hilfe 
feiner Rasierklingensplitter 
und Wegraéumen der Tra- 
cheen lieB sich das Gehirn 
gut iiberblicken. Wegen 
ihrer kleineren Komplex- 
augen-erwiesen sich weib- 
liche Imagines fiir die Ope- 
ration geeigneter, denn da- 
durch war bei ihnen auch 
das Chitinsttick der Frons 
breiter und _ ermdglichte 
nach seiner Entfernung ein 


freieres Arbeiten. Die rudi- 

Abb. 2. Operationsgestell fiir Imagines aus Plexi- tar i wur 
glas. Mundwerkzeuge durch Wachsstiick (17) zur ieee . oe Oce Jen den 
Fixierung des Kopfes verdeckt moglichst nicht verletzt. 


Durch eine Hohlspiegelan- 
ordnung lenkte ich die Strahlen einer punktférmigen Lichtquelle auf 
das Operationsgebiet. Die intensive Beleuchtung erméglichte es, die 
Corpora pedunculata bereits am lebenden Hirn zu erkennen. Als In- 
strumente fiir die Ausfiihrung der Exstirpationen und Durchtrennun- 
gen dienten angeschliffene Insektennadeln, Glasnadeln und in spezi- 
eller Weise angeschliffene und umgeformte Uhrmacherpinzetten. Nach 
der Operation legte ich das herausgetrennte Chitinstiick auf die Wunde 
der Koptkapsel, wo es nach kurzer Zeit durch die gerinnende Lymphe 
festgehalten wurde. Ein zusatzlicher VerschluB mit Wachs war nicht 
erforderlich. 

Mit Ausnahme einer Versuchsreihe erfolgte die Operation jeweils 
etwa 2'Tage nach der Hautung. Ein friiherer Zeitpunkt war ungiinstig 
wegen des starken Lymphdruckes nach der Haéutung und wegen der 
Weichheit des Chitins, das schon bei geringer Belastung an der Schnitt- 
kante der Operationsstelle einri8. Nahm ich die Operation zu einem 
spateren Zeitpunkt vor, so blieb den Tieren bis zur nachsten Hautung 
eine zu geringe Spanne zur Erholung. Die Folge hiervon war das 
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Steckenbleiben bzw. Verkriippeln beim Verlassen der Exuvie. Mit 
der angegebenen Methode lieBen sich Operationen mit geniigender 
Genauigkeit noch bei Tieren des 4. Larvenstadiums — Lange etwa 
8mm — durchfihren. Insgesamt operierte ich 415 Exemplare. Der 
Prozentsatz der Uberlebenden war bei den verschiedenen Operationen 
recht unterschiedlich (s. Tabelle). Die operierten Tiere zeigten in den 
ersten 1—2 Wochen eine hohe Empfindlichkeit gegen Temperaturen 
uber 25°C, was fiir die Annahme W. Rosinsons (1928) spricht, daB 
operative Eingriffe den Wasserhaushalt der Insekten erheblich stéren. 

Fixvert wurden die Hirne in vorher festgesetzten Abstanden, begin- 
nend 2 Tage nach der Operation. Die langste Frist betrug 250 Tage, 
nachdem 6 Hautungen erfolgt waren. Zur Fixation wandte ich Formol 
und die Gemische nach Bouin, ZENKER und CaRNoy an, wobei sich das 
Bouinsche Gemisch am geeignetsten erwies. Ich praparierte den Tieren 
dazu in Narkose Mundwerkzeuge und Vorder- und Seitenteile der Kopf- 
kapsel ab. So blieb das Hirn ungezerrt in Muskeln, Tracheen und Binde- 
gewebe eingebettet. Einbettung tiber Methylbenzoat in Paraffin; Dicke 
_ der Frontalschnitte 10 u. Fdarbungen: Silberimpragnation nach BopIaNn 
in der von G. Meyer (1951) angegebenen Modifikation, Trichrom-Far- 
bung durch Heidenhain-Mallory-Azan und Hamatoxylinfarbung nach 
DELAFIELD, fiir spezielle Untersuchungen auch Farbungen nach VAN Giz- 
son, Masson, Mann, Gomori, Gros-Scuuz und mit Hamatoxylin nach 
HempEnHAIN. Die Impragnation nach Boptan lieferte befriedigende 
Resultate erst nach 4facher Impragnation. Die dichte Lagerung der 
Fasern erschwerte die Silberanlagerung erheblich (W. Lipp 1951). 

Die photographischen Aufnahmen machte ich mit dem Panphot von 
Leitz. Die Ausmessung bestimmter Hirnelemente nahm ich an Zeich- 
nungen vor, die mit diesem Gerat angefertigt waren. Angaben tiber die 
Durchfiihrung der optomotorischen Funktionspriifung finden sich in 
Abschnitt C IIT 2. 

Anfangliche Versuche, mit Hilfe eines T'hermocauters die entsprechen- 
den Hirnteile auszuschalten, wurden wieder aufgegeben, weil an den 
kurz nach dem Eingriff praparierten Hirnen keine klare Abgrenzung 
zwischen dem durch Hitzekoagulation ausgeschalteten und dem durch 
das Fixationsgemisch fixierten Gewebe moglich war, und weil die ab- 
getdteten Zellaggregate, speziell die Globulizellen mit ihrem kompakten 
Chromatin, sehr lange in ihrer urspriinglichen Lage verblieben und so 
Regenerationsprozesse verhinderten. 


C. Durehtrennung von Faserelementen 
In dieser Versuchsreihe sollte zunachst festgestellt werden, ob Nerven- 
zellen im imaginalen Insekt die Regenerationsfahigkeit ihrer Faseraus- 
laufer verlieren. 
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Tabelle. Ubersicht iiber Gesamtzahl, Stadium, Geschlecht und Prozentsatz der tiber- 
Angaben tiber 


Prozent- 
ae der 
A ber- 

Gehirne lebenden 


Art der Operation 


Durchtrennung der O.S.G. 
in der Medianlinie 


Durchtrennung des Trito- 
cerebrums einer Seite . 10 


Abtrennung der Lobi opt. 
beider Seiten. ... . 20 


Exstirpation der Becher 
der Corp. ped. der 
rechten Seite. ... . 91 


Exstirpation der Becher 
der Corp. ped. beider 
Seiten. sos) oa ve tect 110 


Exstirpation der rechten 
Seite des O.8.G. .. . 40 


Exstirpation der neuro- 

sekretorischen Zellen 
des Parsintere. ... 10 
15 


I. Mediane Hirndurchtrennung 


1. Imagines. Bei 55 Imagines von P. americana nahm ich eine 
mediane Durchtrennung des Protocerebrums vor (Abb. 3). Nach dem Off- 
nen der Kopfkapsel hob ich das Gehirn mit einem Hakchen vom Oeso- 
phagus ab und durchtrennte die beiden Halften mit einem Rasierklingen- 
splitter. Der Eingriff war mit meinen Instrumenten in 3—4 min mit 
genugender Genauigkeit durchzuftihren. Von 33 tiberlebenden Tieren 
wurden die Képfe in bestimmten zeitlichen Abstanden fixiert (Tabelle). 

Die Durchtrennung betraf nahezu nur Faseranteile. An kompakteren 
Neuropilbildungen sind im Medianbereich nur die Briicke, die auch noch 
eine mittlere Einschnirung zeigt, und der Zentralkérper angeordnet 
(Abb. 1). Weiterhin ist meines Erachtens ein Neuropilsystem durch- 
trennt worden, das einen medianen Zusammenhang der beidseitigen 
Balken der Corpora pedunculata herstellt. 

Uber diesen vieldiskutierten strukturellen Zusammenhang der Balken gehen 


bisher die Ansichten auseinander. Wahrend J. FLécEn (1878), E. Newron (1879), 
C. Jonuscu (1909), F. BrerscunerpeEr (1914), B. HANsTROM (1928) u. a. eine Ver- 
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lebenden Schaben (Periplaneta americana) bei den verschiedenen Operationen sowie 
physiologische Versuche 


Zeit awi- 

schen Ope- 

ration und 
Fixation 
in Tagen 


Larven- 
stadium 
der ope- 
rierten 
Tiere 


Bemer- 


Od P. kungen 


der Fiihler 


Kopula- 
tions- 
versuch 
(15) 
Meta- 
morphose- 
anderung 


lseitig 
2seitig 


bindung der Balkenenden in der Medianlinie bestreiten, fordern R. Casa (1915, 
zitiert bei D. Sancunz 1933), R. Brun (1932) und D. Sancunz (1933) auf Grund 
ihrer Untersuchungen einen Zusammenhang. Meine Beobachtungen sprechen fiir 
eine mediane Verbindung. Zunachst fand ich bei einer Anzahl — etwa 2% — der 
untersuchten Hirne einen direkten Ubergang zwischen den kompakten Neuropil- 
massen der Balken beider Hirnhalften (Abb. 4). Bei der Mehrzahl der Tiere-war 
jedoch der dichte Neuropilanteil in der Medianlinie eindeutig getrennt, indes lieB 
sich in einem Abschnitt unterhalb dieses Neuropils ein Fasergeflecht erkennen 
(wegen seiner Struktur méchte ich es als ,,Subtrabecular-Kommissur“ bezeichnen), 
welches noch eindeutig zum Balken gerechnet werden mu und das median kon- 
tinuierlich ineinander iibergeht (Abb. 5). Diese Fasermasse wird zumeist geliefert 
von den Fortsatzen der Becherglobulizellen, die den lateralen Anteil des Stieles 
kurz vor seiner Einmiindung in den Balken bilden. Auf Abb, 213 der Untersuchung 
von B. Hanstrém (1940) ist der Ubergang der Fasern in diese Subtrabecular- 
Kommissur ebenfalls sichtbar. Das Fasergeflecht wird noch verstarkt durch Faser- 
ziige aus dem Zentralkérper und den Protocerebralloben. Weitere Beweise fiir eine 
mediane Verbindung zwischen den Balken werden weiter unten angefiihrt. 


Von den Faserstrdngen zwischen den Hirnhdlften sind die ausgepragte- 
sten die olfaktorische Kommissur als Verbindung der beiden Lobi olfac- 
torii unterhalb des Balkens und die optische Kommissur. Letztere 
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verlauft oberhalb des Zentralkérpers und stellt eine direkte Beziehung 
zwischen den Lobi optici her. Nahere Angaben iiber ihren Verlauf finden 
sich in den Arbeiten von F. BRETSCHNEIDER (1914), B. HansrrOm (1928, 
1940) und H. JawLowsk1 (1948). Diese beiden Faserziige beachtete ich 
bei der Beurteilung des Regenerates in erster Linie. Den Abschlu8 der 
Kopfkapsel durch Wundgewebe brauche ich nicht vollstaéndig zu be- 
schreiben, da sich eingehende Angaben hiertiber bei T. LAZARENKO 
(1928), V. WiaeLEswortH (1937), R. Ermin (1939), O. PFLUGFELDER 
(1939b) und M. Day (1952) finden. 


Bildung des Wundgewebes. Wenige Stunden nach der Operation 
konnte ich Lymphozyten in groBer Zahl an der Schnittstelle des ver- 


Abb. 3. Schematische Darstellung der medianen Hirndurchtrennung a—a’ bei Larven 
und Imagines 


letzten Gehirns beobachten. Durch dichtes Aneinanderlegen schlossen 
sie die Wunde gegen das benachbarte Gewebe ab. Da auch Lympho- 
cyten, die schon phagozytiert hatten, das Wundgewebe bildeten, konnte 
ich nachweisen, indem ich 2 Tage vor der Operation den Tieren 0,1 cm? 
verdiinnte Tuschel6sung in das Abdomen injizierte. Die Lymphocyten 
des Wundgewebes zeigten daraufhin in groBer Anzahl eingelagerte 
Tuschepartikel in dem schwach angefarbten Plasma des Zellkérpers. 
Mitosen stellte ich in diesen angelagerten Zellen nicht fest. Die Anhau- 
fung der Lymphocyten erreichte nach 3—4 Tagen ihren Héhepunkt. 
Durch den Wundreiz erfolgte zunachst eine ,,Ubermobilisation’® von 
Lymphzellen, die zu einem Wundverschlu8 befahigt waren, spater wan- 
derte ein Teil von ihnen wieder in den Kérper ab. Wahrend dieser 
Periode machten die Zellen des Wundgewebes eine Umformung durch. 
Zu Beginn der Anlagerung zeigten sie ovale Gestalt mit einem Langs- 
durchmesser von 20—25. Sie gehérten also zu der von R. Ermin 
(1939) beschriebenen Gruppe der groBen Lymphocyten. Wahrend des 
Wundabschlusses bildeten sie sich zu einer diinnen Spindel] um mit einer 
mehrfachen Langenausdehnung. Zuletzt schlossen sie nur noch in 1 bis 
2 Schichten die Wunde am Hirn ab. An der dem Hirn abgewandten 
Seite konnte ich dann die Bildung einer membranartigen Struktur beob- 
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Abb. 4. Unoperiertes Hirn mit median durchgehendem Balken. Unterhalb des dichten 
Balkenneuropils die ,,Subtrabecular-Kommissur“ sichtbar. Farbung: Hamatoxylin- 
Delafield, Vergr. 80fach 


Abb. 5. Unoperiertes Hirn mit median getrennten Balken. Verbindung durch die ,,Sub- 
trabecular-Kommissur*‘ hergestellt. Farbung: Hiamatoxylin-Delafield, Vergr. 75fach 
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achten. Sie farbte sich wie die Neurallamelle des urspriinglichen Peri- 
lemms mit Azan klar blau. Dieser Vorgang konnte eine Neubildung der 
Zellschicht vortauschen, die normalerweise das Hirn auBen umschlieBt. 

Nach den eingehenden Untersuchungen von B. ScHARRER (1939) an 
P. americana setzt sich die Gehirnhiille, das Perilemm, zusammen aus 
einer ein- bis mehrschichtigen Zellage, den Perineuriumzellen, und einer 
unstrukturierten Membran, der Neurallamelle, als Abscheidung der Peri- 
neuriumzellen. Die imaginalen Hirne zeigten nach der Verletzung keine 
Neubildung dieser urspriinglichen Umhiillung. Ihre Funktion wurde 
vollig von dem durch die Lymphocyten gebildeten Wundgewebe itiber- 
nommen. 

In den ersten Tagen nach der Operation beobachtete ich Degenera- 
tionsprozesse im Hirn. Die medianen Balkenenden lieBen sich bei kurz 
nach der Operation fixierten Hirnen nicht normal impragnieren bzw. 
anfarben. Ihr Aussehen war weiBlich, und die normalerweise dicht ge- 
lagerten Fasern zeigten eine diinne, netzige Anordnung, offenbar ver- 
ursacht durch eine Reizung oder Quetschung der median dicht zusam- 
menliegenden Balkenenden durch das Messer bei der Durchtrennung. 
Hinzukam vielleicht noch eine Degeneration der verletzten Fasern, die 
aus der darunterliegenden durchtrennten Subtrabecular-Kommissur in 
das dichte Neuropil zogen. Hirne, die ungefaéhr 4 Wochen nach der 
Operation fixiert wurden, zeigten keine derartigen Degenerationsspuren 
mehr. 

Schon 5 Tage nach dem Eingriff konnte ich ein EKinwandern von 
Ghazellen in den Spalt zwischen den Schnitthalften feststellen. Anfangs 
war eine Unterscheidung zwischen Gliazellen und Nervenzellen nicht 
einfach, erst nach einiger Ubung lernte ich, die Gliazellen durch ihre 
derberen dunklen Fasern und ihre kleineren Kerne sicher von den Nerven- 
zellen zu unterscheiden. B. SCHARRER (1939) gab als weiteres Charak- 
teristikum der Gliazellen die in ihnen enthaltenen Gliosomen an, kugelige 
Kinschliisse unbekannter Funktion, die sich mit bestimmten Farbstoffen 
gut farben sollen. Bei der Impragnation nach Bopran, die fiir die Beur- 
teilung der Faserneubildung entscheidend war, versagte aber diese 
Identifizierung der Gliazellen durch die Gliosomen. 

Faserneubildung. Die ersten eindeutigen nervésen Faserneubildungen 
innerhalb der Durchtrennung konnte ich nach 14 Tagen beobachten. 
Bemerkenswert war ihr Verlauf. Sie wuchsen nicht von einer Halfte in 
die andere hiniiber, sondern folgten anfangs zumeist dem Durchtren- 
nungsspalt. Wenn bei der Durchtrennung die Halften etwas auseinander- 
gedriickt waren, so fand ich bei spater fixierten Hirnen Faserstriinge, die 
das an der Hirnoberflaiche gebildete Wundgewebe durchdrungen hatten 
und ungerichtet in die Kopfhéhle auswuchsen. Die Richtung des Faser- 
wachstums wurde also augenscheinlich nur durch den geringsten histo- 
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mechanischen Widerstand bestimmt. Eine Achsenscheide, die bei den 
Wirbeltieren im Falle der Faserregeneration fiir die Lenkung der neu 
auswachsenden Fasern eine entscheidende Rolle spielt (A. NEEDHAM 
1952), fehlt den Neuronen der Insekten. 

Kine Ausnahme von diesem ungerichteten Wachstum schienen die 
olfaktorische und optische Kommissur zu machen. 20 Tage nach der 


Abb. 6. Hirn einer Imago 75 Tage nach der medianen Durchtrennung. An der Unter- 
kante Austritt von Fasern. Fiarbung: Bodian, Vergr. 80fach 


Operation lieB sich bei den Gehirnen regelmaBig eine Verbindung zwi- 
schen den Lobi olfactorii feststellen sowie ein ausgepragter Faserstrang 
in der normalen Lage der optischen Kommissur. Moéglicherweise besteht 
also ein Unterschied im regenerativen Verhalten von Fasern, die unter 
normalen Verhaltnissen eine direkte Verbindung zwischen zwei Sinnes- 
zentren darstellen, und solchen, die eine Beziehung zwischen zahlreichen 
Hirngebieten herzustellen haben. Zwischen den neugebildeten Fasern 
waren zahlreiche eingelagerte Lymphocyten zu beobachten, die sich 
durch ihre spindelférmige Gestalt dem Faserverlauf angepaBt hatten. 
Bei allen Hirnen, die 4 Wochen nach der Operation fixiert wurden, 
konnte ich eine eindeutige Faserregeneration zwischen den Hirnhalften 
feststellen (Abb. 6). Eine Anzahl der regenerierten Hirne zeigte keine 
geringere Ordnung der Faserziige, als sie bei normalen zu beobachten war. 
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Es ist somit bewiesen, da’ Imagines grundsdtzlich noch zur Neubildung 
geordneter Nervenfortsdtze nach deren Abtrennung befdhigt sind, wenn der 
Zellkérper erhalten geblieben ist. Darum wird auch bei dem Ausbleiben 
der Extremitaten- und Fiihlerregeneration bei den Imagines (Literatur- 
iibersicht s. E. Korscneitr 1927, A. O’FarREL u. A. Stock 1953) die 
Ursache nicht in dem Fehlen der fiir das Regenerat notwendigen Nerven- 
versorgung zu suchen sein, sondern in dem Erléschen der Regenerations- 
potenz der anderen mitbeteiligten Gewebe. 

2. Larven. An 65 Larven verschiedener Stadien (Tabelle) fiihrte ich 
die gleiche Operation wie bei den Imagines aus. Von ihnen gelangten 
42 zur Fixation. Die Verluste traten zum gré8ten Teil bei der 1. Hau- 
tung durch Steckenbleiben in der Exuvie ein. Es sollten bei den Larven 
vor allem die Abweichungen im Ausma8 des Faserwachstums und seine 
Geordnetheit im Vergleich zu den Imagines gepriift werden, da méglicher- 
weise in einem wachsenden Larvengehirn noch starkere lenkende Krafte 
fir die sich neubildenden Fasern vorhanden sein kénnten. 

Perilemmregeneration. Ein Unterschied zu den Imagines war schon 
daran zu erkennen, daB nach der Bildung des Wundgewebes (vgl. 
Kapitel C11) die Wunde nach ungefahr 3 Wochen durch ein neugebil- 
detes Perilemm verschlossen wurde. In relativ groBer Entfernung von 
der Durchtrennungszone, vor allem an Vorder- und Riickseite des Hirns, 
fand ich in den Perineuriumzellen Mitosen. Das direkt am Wundrand 
legende Perilemm le8 keine Teilungstatigkeit erkennen. So wurde 
vermutlich der Abschlu8 durch Vorschieben der Wundrander durch 
weiter entfernte Teilungszonen gebildet. Hierbei kam es in einigen Fallen 
zur Aufhebung der Furche zwischen den Bechern der linken und rechten 
Hirnhalfte. Verformungen der Becherzellmassen waren bei Zerstérung 
des umhillenden Perilemms nicht selten. 

Faserneubildung. Die ersten wirren Faserverbindungen erkannte ich 
auch bei den Larven erst nach 14—16 Tagen. Ein Unterschied in der 
Ordnung des Faserregenerates zwischen Larven und Imagines lieB sich 
nicht feststellen. Bei den Larven traten sogar 6fter Faserstrange auf, 
die frei in die Kopfhohle auswuchsen. Manche von diesen bildeten recht 
kompakte Knauel, die sich dem Hirn auBen anlegten. Das Ausmaf des 
Faserwachstums war also bei den regenerierenden Larvenhirnen stiarker 
als bei den Imagines. In einigen Hirnen war bei der Durchtrennung der 
Zentralkérper, wohl infolge seiner Kompaktheit,zur Seite gedrangt wor- 
den. Hierdurch erfolgte dicht an demselben eine einseitige Durchtren- 
nung der normalerweise stark ausgepragten Faserverbindung zwischen 
Zentralk6orper und gleichseitigem inneren Becher, d. h. dem oberen Teil 
des Tractus olfactorioglobularis (B. Hanstrém 1928). Nach 2 Tagen war 
die Faserdegeneration offenkundig. Sie sprach gegen den Ursprung dieser 
Fasern in Zellen, die in den Bechern liegen (Einzelheiten in Kap. DT 1). 


ANUS ee 


Regenerationsversuche am Gehirn von Periplaneta americana 589 


In 3 Wochen regenerierte dieser Tractus in allen Fallen wieder voll- 
kommen. Die Durchtrennung der Briicke machte sich nicht durch 
Degenerationserscheinungen an ihren Halften bemerkbar. Diese sind 
wohl recht autonom, da sie in der Hauptsache von Fortsitzen der Zellen 
in der Pars intercerebralis jeder Seite gebildet werden (Beweise Kap. D12). 

Wie bei den Imagines konnte ich auch bei den Larven nach 3 Wochen 
in fast allen untersuchten Hirnen eine gute Neubildung der olfaktorischen 
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Abb. 7. Hirn einer Larve 170 Tage nach der Durchtrennung. Neugebildete mediane 
Kommissuren an der Hirnriickseite. Hirnober- und -unterkante median durch neugebildetes 
Perilemm abgeschlossen. Firbung: Hiimatoxylin-Delafield, Vergr. 80fach 


und der optischen Kommissuren feststellen. Hier darf man wohl von 
einem gerichteten Wachstum sprechen. Als besonders beweisend méchte 
ich ein Hirn ansehen, bei dem wahrend der Durchtrennung ein kleines 
Stiick Chitin in Hohe der Antennalkommissur zwischen die Hirnhalften 
geraten war. Die sich neubildenden Fasern der Antennalkommissur 
machten einen Umweg um die Kanten des Hindernisses, gelangten dann 
aber doch ,,zielgerecht‘‘ in den Lobus olfactorius der Gegenseite. Bei 
den spiater fixierten Hirnen kamen noch recht klar ausgepragte, regene- 
rierte Kommissuren der Protocerebralloben an der Hirnriickseite hinzu 
(Abb. 7). DaB diese Fasern wirklich die Protocerebralloben miteinander 
verbanden, lieB sich an einem Hirn deutlich zeigen, bei dem sich die 
Gehirnhalften nach der Durchtrennung gegeneinander um ihre vertikale 
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Achse gedreht hatten. Die Durchtrennungsstellen lagen sich so nicht 
mehr gegeniiber, und neugebildetes Perilemm war dazwischengetreten. 
Hine Folge davon war eine starke Vacuolisation der Protocerebralloben 
beider Seiten, hervorgerufen durch das Fehlen der Querkommissuren. 

Die Verfolgung einzelner diinner Kommissuren in ihrem Verlauf durch 
die Fasermassen ist wegen des Fehlens von Markscheiden schwierig und 
oft unmoglich (vgl. B. Hanstr6m 1929). Im Durchtrennungsspalt einiger 
Gehirne beobachtete ich eine Anzahl gréBerer plasmareicher Zellen. Es 
handelte sich hier nicht um Neubildungen, sondern um eingewanderte 
Zellen, die von der Hirnvorder- und -riickseite stammten. Bestatigen 
kann ich auch die von H. JAwLowskKI (1948) angegebene direkte Ver- 
bindung zwischen Medulla externa und gleichseitigem Lobus olfactorius. 

Von den fixierten Hirnen war nur eins nach 137 Tagen median noch 
nicht zusammengewachsen. Die Halften waren in diesem Falle durch 
eingeschobene Muskeln und Tracheen getrennt worden und hatten sich 
an der Durchtrennungsstelle mit Perilemm tiberzogen. 

Im Gegensatz zu den Verhaltnissen bei den Imagines ist also die 
Regeneration der Larvenhirne dadurch ausgezeichnet, daB sie sich mit 
einem neuen Perilemm umgeben und auch ihr Faserwachstum starker ist. 
Ein gerichtetes Wachstum mu auch bei ihnen nur angenommen werden 
fur die optische und olfaktorische Kommissur. 

3. Verhaltensinderungen. Hiertiber liegen bereits zahlreiche Unter- 
suchungen bei Insekten vor (A. BeTHr 1897, 1930, S. Koprc 1919, 
K. Baupus 1924, E.v. Houtst 1935, R. Horrmann 1937, L. MicHELi 
1941, W. v. p. KLoor u. W. WittiaMs 1954, F. Huser 1955 u. a. m.). 
Ich will darum nur wenige auffallende Verhaltensinderungen meiner 
operierten Schaben anfihren. 

Nach der Operation zeigten die Tiere fiir langere Zeit eine starke Er- 
regung. Sie reagierten auf schwache optische, olfaktorische und taktile 
Reize, auf die ein normales Tier nicht oder sehr schwach ansprach, durch 
Minuten anhaltendes Umhereilen in ihren Behaltern. Oft iiberschlugen 
sie sich dabei. Die Umkehrreaktion ging dann in der von R. Horrmann 
(1933) angegebenen, fiir héchste Erregungszustande typischen Form vor 
sich, indem sie sich iber das Abdomenende umkippten statt, wie in der 
tblichen Form, tiber die Seite zu rollen. Der letztere Umdrehreflex trat 
jedoch ebenfalls gelegentlich auf. Die Tiere konnten noch kopulieren, 
und opto-motorische Reaktionen (Einzelheiten Kap. C III 2) waren aus- 
losbar. Nicht mehr hervorrufen konnte ich die Katalepsie, wie sie 
R. Horrmann (1933) fiir Blatta orientalis beschrieb. Auch von der 
Stabheuschrecke berichtet F. Sremicer (1933), da% nach Entfernung 
des Zentralkérpers die Katalepsie nicht mehr auslésbar ist. 

Nach der Hirndurchtrennung beobachtete ich ein Anschwellen der 
Tiere, das in einzelnen Fallen zu einem ZerreiBen der Haut zwischen 
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den auseinandergedriickten Abdominalsterniten und -tergiten fihrte. 
Aus diesen Wunden trat das hypertrophierte gelbliche Fettgewebe aus. 
Als Ursachen fiir dieses Anschwellen kommen mehrere Faktoren in Be- 
tracht. Die Hypertrophie des Fettkérpers kénnte durch eine Stoff- 
wechselstérung infolge der Operation bedingt sein. B. ScHaRRER (1948, 
1949) berichtet von Geschwulstbildungen am Darmtraktus nach Durch- 
trennung des Nervus recurrens. I. WEED-PFEIFFER (1945) und E. THom- 
SEN (1949) erzielten nach Storung bzw. Ausschaltung der Corpora allata 
bei Insekten tibermaBige Fettbildung infolge von Stoffwechselstérungen. 
Eine Stérung der Corpora allata ware auch bei meinen Operationen 
denkbar, weil der N. recurrens unterhalb des Protocerebrums verlauft 
und die Nervi corp. card., die auch die Corp. allata innervieren, an der 
ventralen Riickseite des Protocerebrums austreten. Die histologische 
Nachpriifung schloB diese beiden Méglichkeiten jedoch aus. 


Hine andere Ursache kénnte gegeben sein durch die Durchtrennung 
einer Verbindung zwischen dem Ganglion frontale und dem Protocerebrum, 
die K. Baupus (1924) bei der Libelle als Nervus connectivus bezeichnete, 
die F. BRETSCHNEIDER (1914) bei Blatta orientalis aber nur als binde- 
gewebige Verbindung ansprach. 

Bei der Schabe verlauft diese Verbindung (Abb. 8) von der dorsalen Riickseite 
des Ganglion frontale zur Mitte der Unterkante des Protocerebrums. Die Ver- 
bindung ist wie alle vom Hirn abgehenden Nerven von Perilemm umgeben, zeigt 
aber bei starkerer VergroBerung das Bild eines Doppelschlauches. Dieser geht von 
zwei groBen, birnenférmigen Zellen aus, die frei und leicht auffindbar in den Peri- 
neuriumzellen der Hirnunterkante liegen. Sie fallen durch die schlechte Anfarb- 
barkeit und das schwammartige Aussehen des Plasmas bei Silberimpragnation auf 
und erinnern dadurch an einen von B. ScHarReErR (1941) in Fig. 2D dargestellten 
Zelltyp mit neurosekretorischer Funktion (Abb. 9). Uber die Bedeutung dieser 
Verbindung vermag ich nichts auszusagen, mit der Anschwellung des Abdomens 
hing sie jedoch nicht zusammen, da ihre planmafige Durchtrennung bei anderen 
Tieren keine derartigen Erscheinungen hervorrief. 

Ich méchte hier auch noch ein Schema des Ganglion frontale (Abb. 10) anfiigen, 
das der haufig wiedergegebenen Zeichnung von B. Horrr (1887) in bezug auf die 
abgehenden Nerven nicht ganz entspricht: den als recht kraftig angegebenen, von 
der medianen Unterkante des Ganglions ventralwarts ziehenden sog. motorischen 


Labralnerv konnte ich nicht auffinden. 

So bleibt als wahrscheinlichste Ursache fiir die Abdominalschwellung 
der Tiere nur ihr maBloses Fressen tibrig. Das konnte bedingt sein durch 
fehlende Hemmung der Kaubewegung von den Mundwerkzeugen oder 
durch Ausfall der Riickmeldung des Magen- und Darmsystems tiber 
seinen Fiillungszustand. Nach meinen Beobachtungen ist das verant- 
wortliche ,,Hemmungs- bzw. Steuerungszentrum‘‘ im Zentralkérper zu 
suchen (vgl. auch F. Huser 1955), denn die Verletzung anderer Hirn- 
teile bei spater zu beschreibenden Operationen hatte niemals ahnliche 


Symptome zur Folge. 
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Abb. 8. Verbindung (Nervus connectivus ?) zwischen medianer Hirnunterkante und dem 
Ganglion frontale. G.f. Ganglion frontale, N.c. Nervus connectivus. Fiarbung: 
Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 70fach : 


Abb. 9. Die beiden groBen, birnenférmigen Zellen an der medianen Hirnunterkante als 
Ausgangsort der ,,schlauchartigen*‘ Verbindung zum Ganglion frontale. Farbung: 
Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 400fach 
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Fir die Verletzwng des Zentralkérpers als Ursache der beschriebenen 
Anschwellung sprach auch das langsame Zuriickgehen derselben parallel 
zar Wiedervereinigung der Hirnhalften und damit des Zentralkérpers. 


In nahezu unverminder- 
ter Starke blieb dieser 
geschwollene Zustand er- 
halten bei dem auf 8. 590 
erwéhnten Tier mit nicht 
zusammengewachsenen 
Hirnhalften und dem mit 
vertikal verdreht  ver- 


| 


N. connectivus 2 


Abb. 10. Schema des Ganglion 
frontale. m™motorische Labral- 
nerven, NV. front. Nervus fron- 
talis, V. rec. Nervus recurrens 


wachsenen Halften. Alle 
Tiere fraBen nach der 
Operation bei Nahrungs- 
entzug die Filtrierpapier- 
einlagen, fehlten auch 
diese, so ging schon nach 
8—14 Tagen vor der vél- 
ligen Regeneration der 
Faserverbindungen die 
Anschwellung des Abdo- 
mens auf ein Normalmaf 
zuruck. 


Rickbildung des Lobus olfactorius der linken Seite (= rechte Bildseite) nach Ausbleiben einer 


einseitigen Fuhlerregeneration wahrend der Larvenzeit. Farbung: Bodian, Vergr. 40fach 


Abb. 11. 


Als Folge der Ubererregung und FreBsucht trat bei vielen Tieren eine 
Autophagie der Fihler und Beine auf. Diese Eigenart wurde bei einigen 
Tieren zur ,,Gewohnheit“‘, die sich auch nach Abklingen der tibermaBigen 
Nahrungsaufnahme erhielt. Sie bissen die nach jeder Haéutung neu ge- 
bildeten Extremitaten und Fiihler ab, was zuletzt ein Ausbleiben der 
entsprechenden Regenerate schon wahrend der Larvenzeit zur Folge 


Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 
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hatte. Die Insertionsstellen der Fithler wurden durch ein diinnes Chitin- 
hautchen verschlossen. Das spricht fiir ein vorzeitiges Erléschen der 
Regenerationspotenz bet tibermipiger Beanspruchung des regenerations- 
fahigen Materials. An den Lobi olfactorii traten bei solchen Tieren Ver- 
kleinerungen des Faseranteils auf, wie sie Abb. 11 zeigt. Von einer Re- 
duktion der Hirnzentren nach Entfernung der zugehérigen Sinnesorgane 
berichten auch KE. TirscHak 
(1928), O. PFLUGFELDER (1936) 
und E. Powsr (1943). 
Erregungsleitung der Fihler- 
putzbewegung. Eine genaue Be- 
schreibung des Putzvorganges 
gaben R. HorrmMann (1937) und 
H. Exnrutcn (1943). Da die Schabe 
unter normalen Umstanden ihre 
Fihler mit dem Vorderbein der 
Gegenseite zwischen die Mund- 
werkzeuge zum Putzen bringt, 
so ist zu fragen, auf welcher 
Bahn ein Hiniiberwandern der 
nervésen Erregung von einer 
Seite zur anderen stattfindet. 
Abb. 12. Moglichkeiten der Erregungsleitung Es gibt hhiertdre: Méglichkeiten 


fiir das Fitihlerputzen nach medianer Hirn- : 
durchtrennung a—a’ bzw. nach Durchtren- — ( Abb. 12): A= Weg durch die 


“a Blotcseitizen Tetowerebrans >” Komamissur des ersten Thorakal- 

v Thor iorakalgengtions oe ganglions; B = Kreuzung im Un- 

terschlundganglion; © = Uber- 

tragung durch die Antennalkommissur des Oberschlundganglions, was 
wegen der starken Ausbildung dieser Kommissur méglich erscheint. 

Durch eine mediane Durchtrennung des Hirns (Linie a—a’ in Abb. 3) 
1aBt sich der Anteil von Weg C an der Erregungsleitung beurteilen. Bei 
Fuhlerreizung mit verdtiinntem Alkohol holte die Schabe den Fiihler so 
schnell ein wie ein normales Tier. Haufig war die Reaktionszeit sogar 
noch kiirzer wegen der oben besprochenen Reflexenthemmung. Dem 
Weg C kommt also normalerweise keine oder nur geringe Bedeutung fiir 
die Erregungsleitung beim Fiihlerputzen zu. 

Die Bedeutung der Leitungsbahn B prifte ich durch die mediane 
Durchtrennung der ersten Thorakalkommissur (Linie c—c’ in Abb. 12), 
wodurch der Weg A ausfiel. Zugleich unterband ich durch die mediane 
Hirndurchtrennung in Linie a—a’ den Weg C. Die Durchtrennung der 
ersten Thorakalkommissur bewirkte zunachst eine kurzfristige reversible 
Lahmung der Vorderbeine. Die nach Abklingen dieser Lahmung vor- 
genommene Fihlerreizung bewirkte eine Putzreaktion in der normalen 
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Weise und Schnelligkeit. Folglich kann weder Weg C noch Weg A fiir 
die Erregungsleitung eine entscheidende Bedeutung haben. Der Weg B 
reicht also allein schon fiir eine exakte und schnelle Erregungsleitung aus. 

Nun untersuchte ich, ob nach Durchtrennung des Weges B die 
Fihlerputzbewegung unterblieb. Da eine Durchtrennung des Unter- 
schlundganglions in medianer Richtung schwierig war, unterbrach ich 
den Weg B und zugleich damit Weg A durch eine Durchtrennung des 
Tritocerebrums an der Fiihlerseite (Linie b—b' in Abb. 12). Nur Weg C 
blieb so erhalten. Als unerwartete Reaktion dieser Durchtrennung er- 
folgte eine Lahmung des gleichseitigen Fihlers, die jedoch nach 2 bis 
3 Tagen weitgehend tiberwunden war. Eine anschlieBend vorgenommene 
Reizung bewirkte zunachst nur ein Wegzucken des Fiihlers, bei mehr- 
maliger Reizung fiihrte das gegenseitige Vorderbein die Putzbewegung 
in normaler Form durch. Auer dem ,,gebrauchlichen‘‘ Weg B muBte 
also noch ein zweiter Weg der Erregungsleitung, der Weg C, méglich 
sein. Doch bedurfte es dazu eines starkeren Reizes, in diesem Falle einer 
Reizsummation. Die Reizung des Fihlers mit einem staérker wirkenden 
Mittel, mit verdtinnter Essigsdure, léste bereits nach einem Reiz die 
_ Putzreaktion aus. Die Erregungsleitung ftir die Fiihlerputzbewegung 
ist also doppelt gesichert. 

Den Kopf wendete die Schabe beim Einholen des Fihlers in Richtung 
des reagierenden Vorderbeins. Ausgelést wird diese Hinwendung aber 
nicht nur durch die Reizung des Fiihlers, sondern hauptsachlich erst durch 
die Hrregungsleitung zum Bein bzw. eine entsprechende Riickmeldung 
(Reafferenz). Das lieB sich dadurch beweisen, da nach Amputation 
des gegenseitigen Vorderbeins der Kopf bei Fiihlerreizung zunachst 
— etwa 3—6mal — dem Beinstumpf zugewandt wurde. Nach einigen 
vergeblichen Versuchen, den Putzvorgang in der gewohnten Weise zu 
voliziehen, und nach erneuter Reizung desselben Fiihlers wandte das 
Tier dann aber plétzlich den Kopf dem anderen, d. h. dem gleichseitigen 
Vorderbein zu, das auch sofort nach vorne griff und den Fihler zwischen 
die Mundwerkzeuge brachte. 


II. Durchtrennung des Tritocerebrums einer Seite ber Imagines 


Diese Versuchsreihe wurde zunichst zur Feststellung des in Kap. C 13 
beschriebenen Weges der nervésen Erregungsleitung bei der Putzbewe- 
gung der Fiihler unternommen. Sie sollte weiterhin zur Beurteilung det 
Regenerationsvermégens konnektiver und kommissuraler Leitungsbahnen 
dienen, tiber das in der Literatur widersprechende Angaben vorliegen 
(J. Ost 1906, S. Kopzc 1919, H. Bruncx u. W. Spryer 1924, F. STErnt- 
GER 1933, P. SusTER 1933/34). 

Bei 10 Imagines schnitt ich eine Offnung in das Chitin unterhalb der 

Insertionsstelle eines Fiihlers und durchtrennte mit Hilfe eines Hakchens 
39* 
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und einer angeschliffenen Nadel den oberhalb des Schlundkonnektivs 
gelegenen Teil des Tritocerebrums. Wegen der Kiirze des Schlund- 
konnektivs und der Masse der anliegenden Mandibelmuskeln war eine 
einwandfreie Durchtrennung der Konnektive leider unméglich. Wie das 
Konnektiv selber, so besteht auch das Tritocerebrum in seinem ventralen 


Abb. 13. Durchtrennung des Tritocerebrums auf Héhe des Oesophagus. Regenerations- 
bild nach 68 Tagen. —— Durchtrennungslinie. Firbung: Bodian, Vergr. 75fach 


Abschnitt in der Hauptsache aus Faserstrangen, die Proto- und Deuto- 
cerebrum mit dem Unterschlundganglion verbinden. Es ist nur an 
wenigen Stellen durch periphere Neuronen bedeckt, wie z. B. in der 
Nachbarschaft des Abgangs vom Labro-Frontalnerv. 

Die erste histologische Priifung nahm ich erst nach 32 Tagen vor. Die 
Fasern der Nervenstrange hatten die Durchtrennungsstelle wieder iiber- 
briickt (Abb. 13). Zwar konnte man zwischen ihnen zahlreiche ab- 
geflachte Lymphocyten beobachten, und die Fasern hatten nicht einen 
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so regelmaBigen Verlauf wie am unverletzten Hirn, doch war die Wieder- 
herstellung der Verbindung eindeutig. 

Im Augenblick der Durchtrennung erschlaffte jeweils der gleichseitige 
Fiihler. Diese Erscheinung hatte auch A. Berux (1897) an Hydrophilus 
beobachtet und dabei die Frage gestellt, ob auch das Bauchmark zur 
Aufrechterhaltung des Tonus im Gehirn notwendig sei, so wie das Um- 
gekehrte nachgewiesen war. E. Baupr (1938) hatte das Erschlaffen des 
Fihlers auch bei Hymenopteren und F. Huser (1955) bei Grillen nach 
der gleichen Operation nachgewiesen. Hingegen berichteten S. Koprc 
(1919) bei Falterraupen und E. Sassx (1911) bei Lucanus-Larven, daB 
die Antennen bei Durchtrennung der Schlundkonnektive beweglich blei- 
ben. Fir P. americana ist eine Erklarung der Erschlaffung auf Grund 
der Angaben von H. JAwLowskI (1948) méglich, der einen Ast des 
motorischen Antennennerven nachwies, der aus dem Lobus olfactorius 
in das Tritocerebrum zieht (s. dort Fig. 27, AB). Nach 2—3 Tagen hatten 
die Fiihler meiner Versuchstiere jedoch ihre Beweglichkeit in weitem 
Ma8e wiedererlangt. 

Eine andere Folge der Operation war eine leichte Kérperkriimmung 
der Tiere und Manegebewegung zur gesunden Seite hin. Diese Haltung 
ging, wohl parallel zur fortschreitenden Regeneration, im Laufe von 
ungefahr 3 Wochen vollig zuriick. Die opto-motorische Reaktion, die in 
den ersten Wochen nur schwer zur verletzten Seite hin auslésbar war, 
lieB sich einige Wochen spater viel leichter durchfithren. H. BLuNcK u. 
W. SPEYER (1924) berichteten tiber die Manegebewegung bei Dytiscus 
ahnliches, doch war nach ihren Untersuchungen 3 Wochen nach der 
Durchtrennung keine neue Verbindung zwischen den Konnektivenden 
festzustellen. F. SrmmntcEeR (1933) hingegen gab fiir Dixippus an, daB 
sich etwa eine Woche nach einer Bauchstrangdurchtrennung die Ko- 
ordination zwischen Vorder- und Hinterteil des Tieres wieder einstellte 
und die histologische Untersuchung eine Regeneration erwies. Zu er- 
klaren ist dieser Unterschied méglicherweise durch ein unterschiedliches 
Regenerationsverm6gen von Konnektiven bei den holo- und hetero- 
metabolen Insekten. 

In 2 Fallen war bei der Operation auch der Antennennerv der gleichen 
Seite mit durchtrennt und durch eingeschobene Muskeln das Wieder- 
anwachsen verhindert worden. In dem zugehérigen Lobus olfactorius 
setzte ein Abbau der Fasern ein (Abb. 11). Die Antennalkommissur 
machte keine Degeneration durch, d. h. sie wird nicht von den Fortsatzen 
der Fiihlersinneszellen gebildet. 


III. Abtrennung der Lobi optici bei der Seiten 


1. Morphologische Befunde. Die Abtrennung der Lobi optici vom 
Hirn (Abb. 14) wurde an 10 Larven der 5. und 6. Haéutungsstadien und 
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10 Imagines durchgefiihrt (Tabelle). Sie bereitete operativ keine 
Schwierigkeiten, doch konnte bei dem Eingriff leicht die sehr empfind- 
liche Verbindung zwischen Auge und Lamina ganglionaris schon durch 
schwaches Zerren beschadigt werden. Tracheen und Mandibelmuskeln 
schoben sich haufig in den Durchtrennungsspalt und vereitelten dadurch 
eine regenerative Verbindung zwischen Hirn und Lobi. Als Folge war 
nur bei 30% der Tiere eine Wiedervereinigung zwischen Hirn und einem 
Lobus opticus festzustellen, bei weiteren 30% erfolgte die Verbindung 
beider Lobi optici mit dem Hirn. 

Bei den letztgenannten stirker regenerierten Gehirnen konnte ich 
nach der nach 29 Tagen durchgefiihrten Praparation zahlreiche Nerven- 


Abb. 14. Schematische Darstellung der Abtrennung der Lobi optici beider Seiten a—a’, 
(leah 


fasern an der Durchtrennungsstelle feststellen. Durch die Operation war 
zumeist die Medulla interna, die bei den Schaben tiberhaupt recht gering 
ausgebildet ist (B. HANsTROm 1928), mehr oder minder stark beschadigt 
worden. Als Folge war eine weitgehende Auflésung ihrer kompakten 
Fasermasse eingetreten, und an ihrer Stelle fanden sich langsgerichtete, 
ins Hirn ziehende Fasern (Abb. 15). 

Bei Larven und Imagines mit nicht regenerierter Verbindung der durch- 
trennten Teile waren die Lobi durch Muskeln und Tracheen vom Hirn 
abgedrangt worden, und das Hirn hatte sich ebenso. wie auch die ab- 
getrennten Lobi an der Schnittstelle mit Perilemm bzw. Wundgewebe 
iiberzogen. Durch das Perilemm waren betrachtliche Faserstrange un- 
gerichtet aus dem Gehirn in die Kopfkapsel eingedrungen. Das spricht 
gegen die vielfach geéiuBerte Meinung, die Fasern zwischen Hirn und 
Lobus opticus wiirden ausschlieBlich von den Belegzellen der optischen 
Ganglien geliefert. Méglicherweise traten auch andere Fasern, die nor- 
malerweise nicht mit dem Lobus opticus in Verbindung stehen, infolge 
des zunachst noch fehlenden Perilemms an der Schnittflache aus. 

Die Vertinderungen im Hirn von Larven und Imagines bei fehlender 
Verbindung zu beiden Lobi optici waren unerwartet gering. Die optische 
Kommissur oberhalb des Zentralkérpers lie8 sich zwar nicht mehr mit 
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so groBer Deutlichkeit nachweisen, doch von einer Vacuolisation als 
sonst haufiger Folge einer Degeneration war nichts zu bemerken. Den 
durch ihre teilweise Degeneration freigewordenen Raum fiillten Fasern 
aus den benachbarten Gebieten aus. 

Hatte bei Larven und Imagines der Lobus opticus keine Verbindung 
mit dem Gehirn erhalten, so zog er sich in Richtung auf das Auge zuriick 


q iS Le 7 $e g - aN S 
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Abb. 15. Neugebildete Verbindung zwischen Hirn und rechtem Lobus opticus 65 Tage 
nach der Operation bei einer Imago. Medulla interna weitgehend zuriickgebildet. 
— — Durchtrennungsstelle. Firbung: Bodian, Vergr. 75fach 


und rundete sich zuletzt zu einer Halbkugel ab, die der Augenriickseite 
anlag. Ein abgetrennter Lobus opticus iibte keine merkliche Anziehung 
auf Fasern aus dem Hirn aus, ebenso auch das Hirn nicht auf aus- 
gewachsene Fasern des Lobus. In den Neuropilstrukturen der Medullae- 
der vom Hirn abgetrennten Lobi traten bei Imagines nach 30 Tagen 
schon gut sichtbare Degenerationsmerkmale (Aufquellen der Fasern 
und Vacuolen) auf, bei den Larven waren sie erst nach 60—70 Tagen 
nachweisbar. Uber 1—2 Hautungen hinweg erhielten sich bei den Larven 
noch die Strukturen der Lobi. Mitosen habe ich bei ihnen nicht beob- 
achtet. Die Lamina ganglionaris blieb klein, und die Chiasmen machten 
Verkiirzungen durch. 

War der Lobus infolge der Operation auch vom Auge abgerissen, so 
lief der Degenerationsproze8 auch bei Larven schneller ab, aber bei 
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weitem nicht mit der Schnelligkeit, wie sie F. ALveRDES (1924, 1925) 
fiir Cloeon-Larven und Notonecta und I. Stern (1955) fiir Libellenlarven 
angaben. Nach meinen Erfahrungen mit Thermokauterisierungen lat 
sich indes mit der von diesen Autoren angewandten Methode der 
Hitzekoagulation keine exakte Bestimmung von Degenerationsausmai 
und -schnelligkeit vornehmen (vg]. auch O. PFLUGFELDER 1936). Die 
vollig isolierten larvalen Lobi optici zeigten eine Abkugelung und darauf 
Abkapselung durch herumwachsendes Perilemm. Uber eine derartige 
Abkugelung berichteten auch K. ScHRADER (1938) und O. PFLUGFELDER 
(1947) bei Hirnimplantaten. 

War bei den Larven der Lobus opticus vom Auge ee worden, 
so setzte ein langsamer Verfall der Augenstruktur ein. Die Facettenab- 
grenzung wurde immer undeutlicher, und nach einigen Hautungen war 
bei den Larven an Stelle des Auges nur noch ein unstrukturierter, schwarz 
pigmentierter Fleck sichtbar. Heteromorphosen im Sinne von K. HERBST 
(1916) konnte ich nicht beobachten. Die bei dieser Operation zum Teil 
entfernten Ocellen wurden bei den Larven nicht neu gebildet, und die 
Linsenstruktur des Chitins, die von der bei der Operation erhalten ge- 
bliebenen Hypodermis gebildet wurde, war nach mehreren Hautungen 
verschwunden. 

Zusammenfassend kann also festgestellt werden, daB bei Larven und 
Imagines eine neue Verbindung zwischen abgetrennten Lobi und dem 
Gehirn zustande kam, wenn keine mechanischen Hindernisse dazwischen- 
traten. Isolierte Lobi degenerierten nach kurzer oder langerer Zeit bei 
Larven und Imagines, und die Augenstruktur verfiel. Lobi optici ohne 
Verbindung zum Hirn, jedoch noch mit dem Auge, kénnen sich noch 
tiber mehrere Haéutungen bei den Larven halten. 

2. Optische Funktionspriifung. Um feststellen zu kénnen, ob der 
morphologischen Regeneration auch eine Wiederherstellung der Seh- 
funktion parallel gegangen war, wurde die opto-motorische Reaktion der 
operierten Tiere in einer Drehtrommel gepriift. Die von Hand bewegte 
Trommel hatte 21 cm Durchmesser, 25 cm Héhe und 8 schwarze und 
8 weiBe Streifen von je 4cm Breite auf dem Trommelmantel. Die Be- 
leuchtung erfolgte durch eine 60 W-Gliihlampe in 1m Hohe tiber der 
Apparatur. 

Kine Analyse des Sehvermégens bei Schaben mit Hilfe dieser Methode 
liegt bisher nicht vor. A. ScHLEGTENDAL (1934), die die Drehtrommel 
bei verschiedenen anderen Insektenarten anwandte, bezeichnete die 
Schaben nach Vorversuchen wegen ihrer Schnelligkeit hierfiir als un- 
geeignet. A. Gross (1913) unternahm seine Versuche iiber das Farb- 
sehen an P. americana darum auch mit einer Wahlmethode. Die ge- 
wonnenen Ergebnisse erscheinen mir indes sehr unsicher. 

Wichtig war es, daf} meine Versuche wihrend der Zeit der Haupt- 
aktivitét der Tiere, d. h. nach Einbruch der Dunkelheit vorgenommen 
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wurden. Kine Umstimmung im Tag-Nachtrhythmus war mir bei meinen 
Schaben nicht gelungen. Operierte wie auch normale Tiere verfielen 
nach anfaénglichem schnellen Umherlaufen in der Trommel tagsiiber in 
einen schlafahnlichen Zustand, in dem sie auf normale AuBenreize nicht 
reagierten. Selbst auf das Abschneiden eines Fiihlerendes sprachen sie 
dann nicht an. Thre Haltung tauschte Aufmerksamkeit vor, doch er- 
folgte dann bei Zylinderdrehung keine Reaktion. So war das Ausbleiben 
einer Reaktion in der Streifentrommel bei Schaben kein Beweis dafiir, 
daB die Schaben aus sinnesphysiologischen Griinden auf die Drehung 
nicht reagieren konnten, méglicherweise befanden sie sich in dem Augen- 
blick nur in einer Inaktivitatsphase. Durch Priifung der Schaben 
wahrend der Aktivitatsperiode am Abend lieB sich diese Reaktions- 
losigkeit zum Teil abmildern, ganz auszuschalten war sie jedoch auch 
dann nicht, weil die Trommel beleuchtet werden muBte. 

Alle Tiere mit abgetrennten Lobi optici reagierten 3 Tage nach der 
Operation erwartungsgemaB8 nicht auf Trommeldrehung. Bei Tieren 
mit ausgeschalteten Komplexaugen reichten die Ocellen nicht zur Aus- 
lésung der opto-motorischen Reaktion aus. Die erste positive Reaktion 
konnte ich nach 23 Tagen feststellen. Spater zeigte sich, daB die mor- 
phologischen Befunde der Regeneration den funktionellen Ergebnissen der 
Sehpriifung parallel liefen. Die Reaktion war nach beiden Seiten hin 
auslésbar, tiberraschenderweise auch, wenn nur ein Lobus wieder Ver- 
bindung mit dem Hirn bekommen hatte, doch folgte das Tier leichter 
der Drehung in Richtung der regenerierten Seite (vgl. auch T. ZEISER 
1933/34 an Dytiscus). 

Meine Tiere mit einseitiger Regeneration zeigten aber keine Manege- 
bewegung, wie vielleicht nach den Befunden iiber einseitige Blendung 
bei Insekten (T. ZEtsER 1933/34, s. dort Zusammenfassung der friiheren 
Arbeiten, L. Micnretr 1941, H. ScHéne 1950, F. HusBErR 1955) zu er- 
warten gewesen ware. Einige der angefiihrten Autoren erwahnen auch 
ein allmahliches Zurtickgehen dieser Manegebewegung. 

Sehr gut konnte ich an den erblindeten Tieren zunachst eine Zu- 
nahme der Fiihlerschlagfrequenz beobachten: der Ausfall der Augen ist 
hier offenbar durch Funktionssteigerung eines anderen Sinnesorgans 
teilweise kompensiert worden. Ahnliches stellte B. BREcHER (1929) bei 
Orientierungsversuchen mit P. americana nach Fihlerexstirpation fir 
den Schwellenwert der Photorezeption fest. 


D. Exstirpation zellulirer Elemente 
I. Ein- und beidseitige Exstirpation der Becher der Corpora pedunculata 
Bei den Corpora pedunculata interessiert besonders die Frage, ob 
auch nervose Zentren von einer derartigen strukturellen Differenzierungs- 
 hdhe in der gleichen Form wie in der Ontogenese wieder aufgebaut 
werden, oder ob an ihre Stelle eine einfacher strukturierte Bildung tritt. 
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1. Imagines. An unoperierten Imagines beobachtete ich, daf haufig 
noch lingere Zeit nach der Imaginalhaiutung, z.B. nach 73 Tagen, im 
Bechergrund Teilungen von Ganglienmutterzellen abliefen (Abb. 16). 
Demnach war die Teilungsfahigkeit der Neuronen bei Imagines noch 
nicht erloschen, und ein experimenteller Reiz, etwa eine Verletzung, 
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Abb. 16. Teilungsfigur einer Ganglienmutterzelle im inneren Becher der Corpora peduncu- 
lata einer normalen Imago 73 Tage nach der Hiutung. GroBer Durchmesser 12 yz. 
Firbung: Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 450fach 


konnte sie méglicherweise starker anregen und so eine Regeneration 
ermoglichen. 

Die Operation filhrte ich an 26 Imagines, von denen 11 fixiert wurden 
(Tabelle), zunaéchst in der Form durch, da8 ich nach Freilegung des 
Gehirns nur die Becher der rechten Hirnseite mit ihren Globulizellen 
auf der in Abb. 17 angegebenen Héhe (a—a’) mit Hilfe einer zangenartig 
umgeformten Uhrmacherpinzette exstirpierte. Bei 60 weiteren Imagines 
entfernte ich die Becher beider Seiten. Von ihnen gelangten 27 Hirne 
zur Fixation. Die in Kapitel B erwahnte besondere Lichtfihrung er- 
leichterte die Operation, da sie ein Erkennen der Struktur der Becher 
in vivo ermoglichte. 


Die Wundstelle des Hirns verschloB sich durch Lymphocyten in der 
in Kapitel CI 1 angegebenen Weise. Ein spaterer Ersatz durch neu- 
gebildetes Perilemm trat nicht ein. Die Lymphocyten kapselten auch 
Zelltrimmer ein, vor allem Chromatinbrocken aus den Globulizellen. 
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Noch nach mehreren Wochen konnte ich diese Cysten in der Kopf- 
kapsel feststellen. Das eingeschlossene Chromatin war inzwischen melani- 
siert worden. R. Ermrn (1939) gab fiir diese Erscheinung, die er auch 
nach Verletzung anderer Gewebearten beobachtete, die Erklarung, daB 
durch den Abbau des Chromatins Eiwei8komponenten in Melanogen um- 
gebaut werden, das dann von der in der Lymphe enthaltenen Thyroxinase 
za Melanin oxydiert wird. 

Schon 2 Tage nach der Operation lieBen sich in den Pilzstielen 
Degenerationserscheinungen feststellen, und zwar zuerst in der Nahe der 
Wundstelle. Die dicht gelagerte Neuropilfasermasse quoll zunachst auf 


Abb. 17. Schematische Darstellung der Durchtrennungsstelle a—a’ bei der Hntfernung 
: der Becher des Corpus pedunculatum der rechten Seite 


und verlor an Farbbarkeit. Es lieB sich das Herabwandern dieses 
Degenerationsbildes am Pilzstiel gut verfolgen. War die Ansatzstelle 
des Stieles am Balken erreicht, so ging der ProzeB in aufsteigender 
Richtung am ricklaufigen Stiel vor sich, zugleich setzte er sich im 
Balken in medianer Richtung fort. Die Aufquellung war nach 6—7 Tagen 
liber das ganze rechts- bzw. beidseitige ‘Stielsystem verbreitet. Ihr 
folgte das Einwandern von zelligen Elementen, sehr wahrscheinlich von 
Lymphocyten, die durch aktives Eindringen von der Wunde bis zum 
medianen Balkenende vordrangen. Die Zellform war spindelférmig, und 
in der Nachbarschaft des elliptischen Kerns sah man in Richtung der 
Spindelspitzen basophile Einschliisse von unterschiedlicher GréBe, die 
auf Phagocytose schlieBen lassen (Abb. 18). 

Bei den rechtsseitig becherexstirpierten Tieren war nach etwa 
4 Wochen das Stielsystem der rechten Seite weitgehend degeneriert. Samt- 
liche von den Globulizellen gebildeten Faserelemente waren verschwun- 
den, und an ihrer Stelle zeigten sich innerhalb der Fasermassen des 
rechten Protocerebrallobus freie Raume. Die entsprechende Neuropil- 
struktur des Stielsystems der Gegenseite zeigte keine Degenerations- 
spuren. Dies ist ein Beweis dafiir, da8 keine mediane Verbindung der 
Neuropilstruktur beider Balken besteht. In der unterhalb des Balken- 
-neuropils liegenden Subtrabecular-Kommissur griff die Vacuolisation 
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jedoch zur unoperierten Hirnseite hin iiber. An dieser Stelle liegt also 
offenbar eine Faserverbindung der beiden Hemispharen vor. 
Nachdem die den Becherzellen zugehérigen Fasern abgebaut waren, 
konnte ich in dem Raum, den vorher das Stielsystem eingenommen 
hatte, noch einige diinne, langsgerichtete Faserstrange beobachten. Sie 
zogen aus den umliegenden Fasermassen der Protocerebralloben an ver- 
schiedenen Stellen in die durch den Stielabbau entstandene Hohlung. 


Abb. 18. In Degeneration befindliche Fasern des Balkenneuropils mit eingelagerten 
Lymphocyten mit Phagocytose-Funktion. ~<—weist auf phagocytierte Einschliisse in der 
Kernnachbarschaft. 13 Tage nach der Operation. Farbung: Haimatoxylin-Delafield, 
Vergr. 450fach 


AuBerdem lagen noch zahlreiche Lymphocyten in diesen Hohlraumen. 
Wahrscheinlich handelt es sich um die von D. Sancunz (1933) angege- 
benen zentripetal in die Becherglomerulen ziehenden Faserstrange. Die 
meisten von ihnen fand ich in dem Raum des abgebauten Balkens, 
in den sie vom Zentralkérper hineinzogen. Umgekehrt miissen auch 
aus der Subtrabecular-Kommissur Faserziige zur Riickseite des Zentral- 
korpers ziehen (Abb. 20), da nach einseitigem Abbau des Stielsystems 
der Zentralkérper auf der gleichen Seite eine merklich diinnere Faser- 
struktur aufwies (Abb. 25 bei einer Larve). 


Diese Befunde lehren, daB das Stielsystem der Corpora pedunculata 
nicht, wie manche Autoren behaupteten, assoziativ isoliert ist. Das von 
E. NEwron (1879), F. BRevrscHNELDER (1914) u. a. m. angegebene Fehlen 
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von Faserverbindungen vom Stielsystem zu den umliegenden Faser- 
massen ist wahrscheinlich durch die durch Schrumpfung entstandenen 
Risse an silberimpragnierten Praparaten zu erklaéren, da sich Risse 
bei diesem wenig schonenden Proze8 in erster Linie am Ubergang der 
lockeren Fasern des Protocerebrallobus zum dichten Neuropil des Stiel- 
systems bilden. 


Nach 6—7 Wochen wurden die durch den Stielabbau geschaffenen 
Hohlréiwme durch das Hereindrangen der sie umgebenden Fasermassen 
der Protocerebralloben langsam verkleinert, und nach etwa 70 Tagen 
waren sie kaum noch nachweisbar. Am liangsten erhiclt sich die Héhlung 
des riicklaufigen Stiels, in der ich auch nur wenige afferente Faser- 
strange feststellen konnte. 


Es trat bei den Imagines kein cellulérer Ersatz irgendwelcher Art an 
die Stelle der exstirpierten Globulizellen, und somit konnte auch nicht die 
Neubildung eines Stielsystems erfolgen. Selbst wenn ich bei der Operation 
nur die Becherkuppe entfernte, so daB das Ganglienmutterzellzentrum 
dadurch erhalten blieb, erfolgte kein Ersatz der verlorengegangenen 
Globulizellen. Die bei imaginalen Hirnen nachgewiesenen Mitosen in 
den letzen Ganglienmutterzellen scheinen nur den AbschluB der larvalen 
Teilungstatigkeit anzuzeigen, die sich durch experimentelle Reize nicht 
neu anregen laBt. 

Der Ablauf der Degeneration des Stielsystems und die sich daran 
anschlieBende Aufhebung der Hohlungen in den Fasermassen der Proto- 
cerebralloben verlief nach beidseitiger Hustirpation der Becher genawso 
wie nach der eznseitigen. Obwohl der Zentralk6orper in einem gut fest- 
stellbaren Faserzusammenhang mit dem Stielsystem steht, fiihrt der 
Abbau des letzteren doch nicht zu seiner Auflésung (Abb. 19). Nach 
ein- und beidseitiger Operation schloB ein ,,Pseudoepithel‘ die Wund- 
stelle ab. Einen Austritt von Fasern aus dem Hirn in die Kopfhohle 
konnte ich nicht beobachten. 


Der degenerative Abbau des Stielsystems erméglicht nun genauere Angaben 
tiber den Verlauf von Faserstrdéngen, die mit den Corpora pedunculata in Verbin- 
dung stehen, und JéBt Aussagen iiber den Bildungsort von Fasern in bestimmten 
Zellregionen zu. 

Der Tractus olfactorio-globularis, der Riechstrang, zieht vom gleichseitigen 
sensorischen Antennenzentrum am Zentralkérper vorbei, unter Abgabe von Fasern 
an denselben, und dringt dann in die mediane Seite der Wandung des inneren 
Bechers ein. Er besteht nach vdolliger Exstirpation der Becher in urspriinglicher 
Starke weiter (s. Abb. 19). Seine Ursprungszellen fand ich dorsal vom Lobus 
olfactorius, einen Teil seiner Fasern lieferten auch die groBen, plasmareichen Zellen 
unterhalb der Becher an der Hirnriickseite. 

Die Exstirpation der groBen, plasmareichen Nervenzellen oberhalb und frontal 
von der Briicke hatten den vélligen Abbau der Briicke zur Folge. Das ist eine Be- 
statigung der Annahme von E. Kenyon (1896), C. Jonescu (1909), O. Priue- 
FELDER (1936) und B. Hansrrém (1940), da die Bildungszellen der Briicke in der 


} 
ee ae de 


606 WitHeLm DRESsCcHER: 


8 


a a ee al 


{Se ee 4 as 


Abb. 19. Oneriertas Hirn einer Imago 84 Tage nach der Entfernung der Becher von den 
Corpora pedunculata beider Seiten. ,,Riechstréinge‘‘ = Tracti olfactorio-globularis = 7.0. 
Farbung: Bodian, Vergr. 80fach 


Abb. 20. Unoperiertes Hirn mit gut sichtbarer Verbindung zwischen Zentralkérper und 
» Subtrabecular-Kommissur* unterhalb des Balkens auf der linken Seite. < Verbindung 
Subtrabecular-Kommissur—Zentralkérper. Firbung: Bodian, Vergr. 75fach 


Regenerationsversuche am Gehirn von Periplaneta americana 607 


_ frontalen Pars intercerebralis liegen. Dadurch ist auch die Feststellung anderer 
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Autoren (vgl. F. BRerscHNEIDER 1914, 1920/21), die Briicke sei eine Bildung der 
Ocellarnerven und der Sehkommissur (O. PFLUGFELDER 1936), hinfallig. Gegen 
einen Anteil der Ocellen spricht die vollkommen intakte Struktur bei meinen 
Tieren nach operativer Entfernung von Ocellen. AuBerdem laBt sich der Ocellar- 
nerv noch hinter der Briicke im Hirn weiterverfolgen. Ein méglicher Anteil aus 
den Komplexaugen mu8 sehr gering oder gar nicht vorhanden sein, da bei der in 
Kap. C IIT 1 geschilderten Entfernung beider Lobi optici kein merklicher Abbau 
der Briicke feststellbar war. 


Abb. 21. Operiertes Hirn 112 Tage nach Entfernung der Becher des Corpus pedunculatum 
der rechten Seite bei einer Larve. Farbung: Bodian, Vergr. 80fach 


Sehr gut sichtbar sind in allen Hirnen die Faserstrdnge, die Zentralkérper und 
Briicke miteinander verbinden. Die Meinung, daf diese Fasern allein von der Briicke 
gebildet werden, trifft nicht zu, da diinnere Faserstrange auch nach dem Abbau der 
Briicke bestehenbleiben. Sind bei beiderseitiger Exstirpation der Becher die 
Stielsysteme abgebaut, so lehren die dann gut sichtbaren Faserverbindungen des 
Zentralkérpers zu allen Hirnteilen, daB er seinen Namen nicht nur auf Grund 
der Lage, sondern auch wegen seiner nervosen Verkniipfung zu Recht tragt. (Fir 
Einzelheiten iiber seine phylogenetische Eigenart und seine Verbindungen vel. 
O. PFLUGFELDER 1936 und R. NEDER). 


Eine weiter ventral erfolgte Abtrennung der Becher fihrte wegen 
der Entfernung der groBen, plasmareichen Nervenzellen der Hirnvorder- 
und -riickseite unterhalb der Becher zur starken Vacuolisation des Proto- 


- eerebrallobus. 
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2. Larven. Ich operierte 65 Larven, von denen 45 zur Fixation ge- 
langten, in der gleichen Weise wie die Imagines durch einseitige Ex- 
stirpation und 50 Larven durch beidseitige Exstirpation, von denen 
26 fixiert wurden (Tabelle). Das 4. Larvenstadium war die untere 
Grenze, bei der ich noch mit der angewandten Methode in exakter und 
reproduzierbarer Form operieren konnte. Die Empfindlichkeit gegen 
experimentelle Hingriffe war bei diesen jungen Stadien besonders groB. 

Der degenerative Abbau des Stielsystems lief bei den Larven genau 
wie bei den Imagines ab, nur bildete sich nach etwa 3 Wochen statt 
des Pseudoepithels ein neues Perilemm iiber der Wundstelle. Ein merk- 
licher Unterschied zwischen den Verhaltnissen bei Larven und Imagines 
war erst etwa 40 Tage nach der Operation festzustellen. Dann wurden 
nach der Entfernung aller Zelltriimmer durch Lymphocyten an der 
Hirnoberkante verschieden groBe, plasmareiche Zellen sichtbar, die im 
Verlauf der folgenden Wochen immer weiter in dorsaler Richtung 
wuchsen (Abb. 21 und 23). Die oberen Zellen zeichneten sich durch ihre 
groBe, birnenformige Gestalt aus, die im Maximum im Querschnitt 
44 x 654 maBen. Die chromatinreichen, mit einem deutlichen Nucleolus 
versehenen Kerne waren von rundlich-ovaler Form und wiesen eine 
GroBe von maximal 18 x 24 auf (Abb. 22). 

Bemerkenswert war die Anordnung dieser Zellen in vertikalen Reihen. 
Hierbei bildeten die gré8ten Zellen zumeist das distale Ende der Reihe. 
Messungen von Kernen und Zellen lieBen keine bestimmten Gréfen- 
klassen erkennen, da sowohl in Zell- wie auch in Kerngr68e kontinuier- 
liche Ubergiinge nachweisbar waren. Man kénnte vielleicht wegen dieser 
reihenformigen Anordnung auf jeweils eine Ausgangszelle schlieBen, von 
der durch inaquale Teilungen, wie sie auch bei den Neuroblasten vor- 
kommen, die kleineren gebildet wiirden. Ich konnte aber keine eindeutige 
Teilungsfigur auffinden. Dagegen fand ich einige der groBen, plasma- 
reichen Zellen mit je zwei, z.T. gleich groBen, z.T. verschieden groBen 
Kernen darin. Eine Zellvermehrung durch Amitose, wie sie O. Priua- 
FELDER (1947) an Hirntransplantaten beobachtete, erscheint mir un- 
wahrscheinlich bei der Vermehrung der erwahnten Zellen. 

Die beschriebenen plasmareichen Zellen fanden sich im normalen 
Hirn in grofer Menge an der Hirnvorder- und -riickseite (vgl. auch 
KE. Newron 1879 und F. BrerscHnerpER 1914), nur zeigen sie dort in 
dem engen Verband keine Birnenform, sondern polygonale Gestalt, 
und sie erreichten nicht die oben angeftihrten AusmaBe (als gré8ten 
festgestellten Zelldurchmesser z.B. nur 42 u, als Kerndurchmesser nur 
21). Ich méchte deshalb annehmen, daB es sich bei dem Regenerat wm 
Zellen handelt, die aus dem ventralen Protocerebrum, méglicherweise unter 
Zellteilung, in dem frei gewordenen Raum gewachsen sind, wobei sie gleich- 
zeitig an Grobe zunahmen und ihre Gestalt dnderten. 
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Abb. 22. Ausschnitt der rechten Kalotte des Hirns von Abb. 21 mit den groBen, 
birnenférmigen Neuronen. Firbung: Bodian, Vergr. 450fach 
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Abb. 23. Linke Seite (rechte Bildseite) eines Hirns 93 Tage nach Entfernung der Becher 
der Corpora pedunculata bei einer Larve. Raum der entfernten Becher durch Nervenzellen 


angefillt. Hirnabschlu8 durch neugebildetes Perilemm. 
Farbung: Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 75fach 
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Erstaunlich war die Wiederherstellung der Kalottenform der rechten 
Hirnoberkante bei der Regeneration. Ein mehr oder minder breiter 
Streifen oberhalb der Nervenzellen wurde durch Perineurium- und Glia- 
zellen ausgefillt. Das Perilemm zeigte nicht wie an den Bechern ab- 
geflachte Kerne, da geniigend Raum zur Zellausdehnung zur Verfigung 
stand. Haufig konnte ich ein Hereinwachsen von Zellen aus der linken 
Hirnhalfte in den frei gewordenen Raum der rechten Seite feststellen. 
Thre Fortsatze zogen aber weiterhin zur linken Hirnseite. 

Fiir einen exakten Volumenvergleich der regenerierten und intakten 
Halfte (Methode wie bei R. NEDER) wurde Hirn L 46 ausgemessen. Das 
Tier wurde 112 Tage nach der Operation, nachdem es noch 3 Hautungen 
durchgefiihrt hatte, im Imaginalstadium fixiert. Es war eine mann- 
liche Imago von normaler GréBe. Die unverletzte Hirnhalfte umfaBte 
mit Lobus opticus und einschlieBlich Tritocerebrum bis zur 1. Trito- 
cerebralkommissur 0,398 mm®, sie liegt damit etwas unter dem von 
R. Nepe=r fiir mannliche Imagines angegebenen Durchschnittswert von 
0,409 mm’. Das Volumen des Stielsystems (Becher + Globulizellen, 
Pilzstiel, riicklaufiger Stiel und Balken) der unoperierten Seite war 
0,077 mm’. Da auf der operierten Seite das Stielsystem véllig abgebaut 
war, hatte die rechte Hirnhalfte bei volligem Ausbleiben einer 
Regeneration etwa eine GroBe von 0,398—0,077 = 0,321 mm® haben 
miissen. Der gemessene Wert betrug indessen 0,368 mm*%. Er lag damit 
unter dem der intakten Halfte. Das Regenerat entstand durch volumen- 
mafige Zunahme der einzelnen groBen, plasmareichen Zellen, durch 
Vermehrung der Perineurium- und Gliagewebe und wahrscheinlich durch 
Zellvermehrung. 

Um das geschilderte Ausmap einer Regeneration zu erreichen, muBten 
die Larven 2—3 Hautungsperioden durchlaufen. Hin stiirkeres Regenerat 
wurde aber auch bei Larven, die im 4. Stadium operiert waren und 
250 Tage bei 5 Hautungen bis zur Fixation lebten, nicht gefunden. Eine 
Wiederherstellung des Stielsystems war in keiner Form erfolgt. 

Bei einigen Larven entfernte ich nur die Kalotte der Becherglobuli- 
zellen, um ihr aus Neuroblasten und Ganglienmutterzellen aufgebautes 
Bildungszentrum am Grunde des Bechers (vgl. K. ScoRADER 1938) 
funktionsfaihig zu lassen (Abb. 16). Durch den Nachweis von Zell- 
teilungen der Ganglienmutterzellen — ihr 10—12 4 groBer Kern unter- 
schied sie gut von den etwa 6m groBen Globulizellkernen — lieB sich 
hier zeigen, da weitere Globulizellen gebildet wurden. Sie wurden aber 
nicht in Richtung der dorsalen Hirnoberkante angefiigt, wie es in nor- 
malen Bechern der Fall ist. Der WundverschluB und spiter das neu- 
gebildete Perilemm iibten offenbar an dieser Seite einen Druck aus, 
der das Eindringen der neuen Zellen in Richtung des Stielinnern veran- 
laBte, da hier durch den Zerfall der Fasern der entfernten. Globulizellen 
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freier Raum entstanden war. Diese ungeordnete Zellverteilung machte 
es schwierig, das Ausmaf der Globulizellneubildung quantitativ zu er- 
fassen, doch war die geschatze Zahl der nach der Imaginalhautung vor- 
handenen Zellen auf der unoperierten Seite gréBer als auf der operierten 
Gegenseite. 

Hine eigenartige Umwandlung der operierten Hélfte zeigt Abb. 24. 
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_ Abb. 24. Hirn 230 Tage nach der unvollstindigen HEntfernung der Becher des rechten 


Corpus pedunculatum beieiner Larve. Protocerebrallobus der rechten Seite zeigt Glomeruli- 
struktur. Auflockerung des Zentralkérpers auf der rechten Seite. ba. Balken, 
GI. Glomeruli. Farbung: Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 80fach 


der Operation erhalten geblieben war, hatte sich 230 Tage nach dem Ein- 
riff (auf dem 5. Larvenstadium) die Fasermasse des rechten Proto- 
cerebrallobus so umgestaltet, da8 ihre Struktur derjenigen entsprach, 
die fiir die Verkniipfungszentren der Becherglomeruli und fir die 
Antennalglomeruli charakteristisch ist. Diese Umgestaltung lieB sich 
nach Silberimpragnation und auch nach Azanfairbung erkennen. Viel- 
leicht ist hier die normalerweise den Glomerulen des rechten Corpus 
pedunculatum zustehende Verkntipfungsfunktion nach ihrem Ausfall 
vom rechten Protocerebrallobus tibernommen worden, nachdem die 
zentripetal ziehenden Fasern des Corpus pedunculatum ihr normales 
Verkniipfungsgebiet in den Becherglomerulen verloren hatten. Bei einer 


_peidseitig becherexstirpierten Larve des 8. Stadiums zeigte sich das 
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gleiche Bild nach 154 Tagen nach 3 Hautungen auf beiden Seiten. Hs 
fragt sich nur, warum eine solche Méglichkeit zur Verkniipfung nicht 
bei mehreren Tieren eingetreten ist. Eine Voraussetzung dafir mu 
wohl eine Operation auf einem friihen Larvenstadium sein, und daB 
dem Tier bis zur Fixation mehr als 100 Tage zur Verfiigung stehen. 

Die iibrigen Exemplare der Serie mit beidseitiger Hxstirpation der 
Corpora pedunculata unterschieden sich in Abbau, Faserbild und nach- 
folgender Neubildung der Kalotte nicht von den Hirnen mit einseitiger 
Becherexstirpation, nur war die Neubildung des Perilemms nicht so 
vollstandig. Daher traten bei diesen Larven Faserstrange an der operier- 
ten Hirnoberkante aus. Méglicherweise waren es die sogenannten zentri- 
petalen Faserziige der Pilzstiele, die keinen Verkniipfungspunkt nach 
Abbau der Glomeruli mehr hatten. Die Schnelligkeit der Perilemmneu- 
bildung konnte bei solch groBer Wundstelle nicht dem Faserwachstum 
zavorkommen und einen Austritt in die Kopfhohle verhindern. 

3. Verhaltensinderungen. Bei Tieren mit einseitiger Becherexstirpa- 
tion unterschied sich das Verhalten in keiner Weise von dem der un- 
operierten Tiere (s. auch J. Ten CaTE 1928, L. Micuei 1941, F. HUBER 
1955a, 1955b). Der Einflu8 eines Corpus pedunculatum erstreckt sich 
also nicht auf eine Korperseite, wie es bei dem Zentralkérper nach ein- 
seitiger Reizung oder Verletzung der Fall ist. 

Bei beidseitiger Entfernung der C. ped. konnte ich nach anfanglicher 
Steigerung der Aktivitat, wohl bedingt durch den Wundreiz, ein Nach- 
lassen der spontanen Aktivitaét bei den Tieren beobachten. Sie saben 
haufiger und langere Zeit nahezu unbeweglich herum. In der Korper- 
haltung und Art der Bewegung unterschieden sie sich nicht von un- 
operierten Tieren. Ich konnte jedoch bei Reizung durch Geruchsstoffe, 
Berihrung und Belichtung eine Erhéhung der Schwellenwerte feststellen, 
auf welche die Schaben reagierten. Das auBerte sich darin, daf sie sich 
bei schwachen Reizen nicht mit einer langsamen Reaktion dem Reiz zu- oder 
von thm abwandten, sondern dais sie erst bei starken Reizen plétzlich 
und sehr heftig in der gleichen Weise reagierten, wie es normale Tiere 
bei dieser Reizstiérke auch getan hatten. Dieses Verhalten lehrt, daB 
nur Tiere mit intakten C. ped. in der Lage sind, auf schwache Reize 
eine maBvolle, ,,kontrollierte“ Reaktion auszufiihren, daB sie hingegen 
auf starke Reize, die an der Grenze der biologischen Ertraglichkeit 
liegen, mit einer ,,ungehemmten‘“‘, allein durch starre reflektorische Ab- 
laufe bestimmten Reaktionsweise antworten. Bei den operierten Tieren 
waren diese reflektorischen Reaktionen beherrschend geworden. 

Die Priifung von Umkehrreaktion, Katalepsie und Thigmotaxis ergab 
bei den operierten Tieren keine Anderung des Verhaltens. Es zeigte 
sich auch, daf die ,,Umschaltung*‘ der Fihlereinholbewegung vom 
normalen, gegenseitigen Vorderbein nach dessen Entfernung auf das 
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. gleichseitige Vorderbein nicht langsamer als bei unoperierten Tieren 
erfolgte. Die Plastizitaét der Putzbewegung ist also nicht an die Funk- 
tionsfahigkeit der C. ped. gebunden. 


Diese Ubertragung der Einholbewegung in einer Zwangslage auf das 
gleichseitige Vorderbein ist nur voriibergehender Art. Ich entfernte bei 
10 Larven mit intakten Hirnen ein Vorderbein kurz nach der Hautung 
und veranlaBte jedes Tier durch Fiihlerreizung taglich zu 10 Einhol- 
bewegungen mit dem gleichseitigen Vorderbein. Als das gegenseitige 
Vorderbein nach der folgenden Hautung wieder regeneriert war, holten 
jedoch alle Tiere nach Reizung den Fiihler mit dem frisch regenerierten 
Vorderbein in exakter Weise ein. Uber 300 kontrollierte modifizierte 
Einholbewegungen in ungefahr 30 Tagen, neben den unbeobachteten 
Putzbewegungen des gleichseitigen Vorderbeins hatten nicht ausgereicht, 
die durch Einschaltung des gleichseitigen Vorderbeins modifizierte Putz- 
reflexkette zu fixieren. 


Die opto-motorische Reaktion war sowohl bei den einseitig, wie auch 
bei den beidseitig becherexstirpierten Tieren deutlich. Letztere zeigten 
lediglich eine Verlangsamung der Reaktion auf die Trommeldrehung. 
Die Schaben brauchten haufig langer als 10 sec, ehe sie sich in Dreh- 
richtung in Bewegung setzten. Ein HinfluB der C. ped. bei der Unter- 
scheidung von aktiver und passiver Umweltbewegung, wie ihn S. Dryx- 
GRAAF (1952) vom Hirn forderte, konnte nicht festgestellt werden. 

W. VAN DER Kuxoort u. W. Witiiams (1954) und F. Huser (1955a, 
1955b) unternahmen an den Hirnen von Cecropia, Gomphocerus und 
Inogryllus Versuche zur Lokalisation der nervisen Substanz, die fir den 
Ablauf bestimmter instinktiver Handlungen notwendig ist. Die C. ped. 
wurden als wichtiges Zentrum fiir die Balz der Grille und Keulen- 
schrecke und fiir das Spinnen des Kokons bei der Seidenspinnerraupe 
erkannt. 

An meinen Imagines mit beidseitig abgebautem Stielsystem priifte 
ich, ob sie noch zur Auffindung des weiblichen Kopulationspariners und 
zur Kopula befahigt waren. Dazu isolierte ich sie nach der Operation 
fiir 4 Wochen, damit die Degeneration der Pilzstiele vollkommen war, 
und setzte dann je ein Maénnchen und ein unbegattetes, ebenfalls operiertes 
Weibchen in gréBeren Terrarien zusammen. Eine Kopula bei Schaben 
ist selten zu beobachten (nahere Angaben bei L. Roru und E. WILLIs 
1952), da sie zumeist wihrend der Dunkelheit vollzogen wird. Ich habe 
auch bei diesen 15 Paaren keine Kopula beobachtet, doch begannen 
13 der 15 Weibchen nach 2—3 Wochen mit der Ablage von Kokons. 
Eine Priifung der Spermatheca zeigte bei allen 13 Tieren eine starke 
Spermienfiillung. Diese Nachpriifung war notwendig, da, wie in Kap. 
DI16 beschrieben wird, die Ablage der Kokons nach der Operation 
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noch kein Beweis fiir die Begattung darstellt. Die Kokonablage ging 
bei den Weibchen in der normalen Form vor sich. 

Bei Periplaneta americana ist die Balz, soweit man das Verhalten 
der Tiere vor der Paarung itiberhaupt als solche bezeichnen will (vgl. 
P. Gupta 1947), recht einfach. Typisch daran ist das Befihlern der 
Weibchen durch das Mannchen und sein senkrechtes Aufrichten der 
Fliigel, bevor es versucht, sein Abdomen von vorne unter das des Weib- 
chens zu schieben. L. Roru u. E. Writs (1952) fanden, daB langere 
Zeit isoliert gehaltene Mannchen dieses Verhalten auch zeigten, wenn 
Gegenstande in ihre Nahe gebracht wurden, die vorher mit unbegatteten 
Weibchen in Beriihrung gekommen waren, daB also ein Duftstoff als 
Ausloser anzunehmen ist. [H. JawLowskr (1948) erwahnt auch einen 
Unterschied in der Strukturierung der mannlichen Antennalglomeruli 
und glaubt, diese mit einer geschlechtsgebundenen Riechfunktion im 
sexuellen Bereich in Verbindung setzen zu kénnen.] 

Ich gewann den weiblichen Duftstoff mit Hilfe von Filtrierpapier 
aus Weibchen-Behaltern. Fiir den Versuch standen mir nur noch 3 ope- 
rierte und etwa 4 Wochen isoliert gehaltene Mannchen zur Verfiigung. 
Zwei von ihnen betasteten erregt das Filtrierpapier und richteten ihre 
Fligel kurz mit einem schnarrenden Gerausch auf. Das 3. Mannchen 
zeigte keine Reaktion. 

Meine Versuche sprechen dafiir, da Mannchen ohne C. ped. die 
Weibchen erkennen kénnen und noch zur Paarung befahigt sind. Ob 
ihr eine normale Balz vorausgeht, kann ich nicht angeben, da ich Kopu- 
lationen nicht beobachten konnte. Das Verhalten der beiden zuletzt 
angeftihrten Mannchen la8t aber auf eine Befahigung zur Balz schlieBen. 


8. Koprc (1919) berichtete von véllig enthirnten Lymantria-Mannchen 
(Lepidoptera), daB sie selbst bei zufalligem Zusammentreffen mit kopu- 
lationsbereiten Weibchen die Kopula nicht ausgefiihrt hatten. Er spricht 
dem Hirn ein sog. Kopulationszentrum auf Grund dieser Befunde zu. 


Arbeiten tiber Lokomotions- und Verhaltensinderungen nach vdolliger 
Ausschaltung des Hirns liegen in gré8erer Zahl vor (Literaturiibersicht 
bei B. Hansrrém 1928, B. v. Hotst 1935, F. HupEer 1955a). Zumeist 
hat man dabei aber das Hirn zu sehr als Einheit betrachtet und darum 
Verdnderungen im Erscheinungsbild eines bestimmten Funktions- 
bereiches (z.B. Koordination, Spontanitat, Reflexhemmung und -akti- 
vierung, Muskeltonus) dem Gesamthirn zugeschrieben, obwohl Reizung 
oder Ausschaltung einzelner Abschnitte fiir die Verainderungen in. ver- 
schieden starkem Mae verantwortlich waren und ihre Funktionen sich 
gegenseitig verstarken oder abschwachen konnten. Darum ergaben die 
Versuche teilweise recht komplexe, z.T. sogar widerspruchsvolle Resul- 
tate. In einigen Fallen wurde auch der nach der Hirnoperation fehlende 
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Kinflu8 der Sinnesreize zu wenig als mitbeteiligte Ursache fiir das ver- 
anderte Verhalten beriicksichtigt (H. v. ALTEN 1910). 


4, Riickwirkungen auf Corpora allata und Corpora cardiaca. Seit den 
Untersuchungen von S. Koprc (1922) wird das Hirn der Insekten als 
hormonales Steuerungszentrum beider Insektenmetamorphose angesehen 
(Literaturiibersicht: E. u. B. Scuarrer 1954). Dieser Aufgabe wird es 
gerecht durch die neurosekretorische Funktion bestimmter Hirnzellen 
und -zellgruppen. 

Die heute vorherrschende Anschauwng iiber den hierarchischen Aufbau des fiir 
den Metamorphoseablauf verantwortlichen Hormonsystems sieht in den neuro- 
sekretorisch tatigen Zellen (n.s. Z.) den Bildungsort eines thorakotropen Stoffes, 
der an den Nervenfortsatzen in die C. cardiaca geleitet wird, wo seine zeitweilige 
Speicherung erfolgt. Von dort wird das Sekret durch den Lymphstrom den Pro- 
thorakaldriisen zugefiihrt und regt hier die Bildung eines Hautungs- und Wachs- 
tumshormons an. Weiterhin soll sich der Einflu8 der n.s. Z. des Hirns auf die 
C. allata erstrecken und in ihnen die Bildung des Juvenilhormons anregen. 

Bei der Schabe Leucophaea, in geringem Mae auch an P. americana, hat 
B. Scuarrer (1941, 1952a, 1952b) das Vorhandensein der n.s. Z. im Hirn und 
Unterschlundganglion untersucht. Sie bestatigt auch den Hormontransportweg 
im Hirn, der von B. Hansrrom (1940) zusammen mit der Innervierung und Struk- 
tur der C. all. und C. card. an P. americana ermittelt wurde. Hine Bestaitigung 
und Ergainzung der morphologischen Befunde gab P. Cazau (1948) fur Blatta 
orientalis. 

Da B. ScHARRER (1941) im wesentlichen nur die n:s. Z. im Unter- 
sehlundganglion bei P. americana beobachtet hat, mochte ich an dieser 
Stelle kurz meine eigenen Befunde am Oberschlundganglion besprechen, 
bevor ich auf die Folgen der Exstirpation von n.s. Z. eingehe. 


An allen untersuchten Hirnen fiel mir jederseits eine grope, plasma- 
reiche, birnenférmige Zelle auf, die stets an der gleichen Stelle unterhalb 
der inneren Becher in der Pars intercerebralis in symmetrischer An- 
ordnung sichtbar war. Sie lag dem Perilemm zwischen den beiden 
Becherkalotten dicht an (Abb. 25). In ihrem Plasma waren manchmal 
Vakuolen, manchmal granulierte Plasmaeinschliisse zu erkennen, die 
sich mit Mallory-Azan dunkelrot und mit Hamatoxylin- Delafield dunkel- 
blau farbten (Abb. 26). Der schlauchartige Zellfortsatz ging in seiner 
Dicke weit iiber das fiir normale Nervenzellen tibliche Ma hinaus 
(Abb. 27), welches auch an einigen n.s. Z. des Unterschlundganglions 
zu beobachten war (Abb. 28). Der gréBte Zelldurchmesser der n. s. Z. 
im Oberschlundganglion betrug 45—52u, der groBte Kerndurchmesser 
18—23 u. Im Kern lieB sich ein Nucleolus und weniger Chromatin als 
in den groBen Nervenzellen der Hirnvorder- und -riickseite beobachten. 
Das Zellplasma farbte sich mit allen benutzten. basischen Farbstoffen 
intensiver an als das der umliegenden Zellen. Es enthielt Strukturen 
unterschiedlicher GroBe und Form (Vakuolen, gefairbte Grana), deren 
verschiedener Zustand moglicherweise den Hautungszyklen parallel lief 
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Abb. 25. Symmetrisch angeordnete neurosekretorische Zellen in der Pars intercerebralis 


unterhalb der Becherglomeruli. Farbung: Haimatoxylin-Delafield, Vergr. 450fach 


Abb. 26. Neurosekretorische Zelle in der Pars intercerebralis mit Granula im Plasma. 
Farbung: Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 450fach 


(vgl. M. Renm 1951 bei Hphestia). In der Nachbarschaft dieser beiden 
typischen Zellen war noch eine geringe Zahl etwas kleinerer Zellen von 
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Abb. 27. Neurosekretorische 
Zellein der Pars intercerebralis 
mit schlauchférmigem Fort- 
satz. Farbung: Bodian, 
Vergr. 450fach 


Abb. 28. Neurosekretorische 
Zelle aus dem Unterschlund- 
ganglion. Sie liegt an der rech- 
ten AuBenkante, symmetrisch 
zu ibr an der linken Aufen- 
kante befindet sich eine gleich- 
artige Zelle. Farbung: Heiden- 
hain-Mallory-Azan, 
Vergr. 400fach 
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ahnlichem Aussehen angeordnet. Es ware jedoch zu gewagt, auf Grund 
des tibereinstimmenden Aussehens auf eine gleiche Funktion zu schlieBen. 

Die Fortsdtze der von mir beobachteten n.s. Z., die die Nervi corp. 
card. I bilden, zogen in einem weiten lateralen Bogen ventralwarts. 
Sie lieBen sich bis auf die Héhe des Zentralkorpers sicher verfolgen. 
Nie wurde an ihnen eine mediane Kreuzung festgestellt. B. HanstROM — 
(1940), B. ScuarReR (1941, 1952) und P. Cazau (1948) sprechen von — 
einer Uberkreuzung dieser Nervi corp. card. I, die ihren Ursprung ~ 
in der Pars intercerebralis nehmen sollen. 

Fiir diesen ungekreuzten Verlauf sprechen auch meine Versuche einer 
medianen Hirndurchtrennung (vgl. Kap.CI1 u. C12), die an den 
C. allata und C. cardiaca der linken und rechten Seite keinerlei verandertes 
Aussehen gegeniiber den unoperierten Tieren zur Folge hatten. Da nach 
den Angaben von B. ScHaRRER (1952) und E. THomsEen (1952), bei 
denen nach einseitiger Durchtrennung der Nervi corp. card. aufer- 
halb des Hirns erhebliche Veranderungen der zugehorigen C. allata 
und C. card. eintraten, ware unter der Voraussetzung, da8 wirklich eine 
Kreuzung besteht, ahnliches doch auch bei meiner innerhalb des Hirns 
erfolgten Durchtrennung der Nerven zu erwarten gewesen. 

Einen weiteren Beweis fiir das Fehlen einer Uberkreuzung lieferten 
die Tiere mit einseitiger Exstirpation der Becher. Bei ihnen entfernte 
ich die n. s. Z. mit den Bechern auf einer Seite. Die Folge war eine Ver- 
kleinerung des gleichseitigen Corpus cardiacum. Abb. 29 zeigt die Cor- 
pora cardiaca einer unoperierten Schabe vom 10. Stadium im Vergleich 
mit einem rechtsseitig operierten Tier (Abb. 30) im gleichen Stadium 
134 Tage nach dem Eingriff. Das rechte C. card. ist kleiner, und die 
Kerne sind dichter gelagert. 

Als weiterer, auf der Abbildung nicht sichtbarer Unterschied ergab 
sich eine unterschiedlich starke Ausbildung der Rotfarbung des dorsalen 
Abschnittes beider C. card. mit Mallory-Azan. Das C. card. der operierten 
Seite zeigte sie nur sehr schwach, waihrend die unoperierte Seite sie in 
dem Ausma8 wie bei intakten Tieren aufwies. Die Verkleinerung des 
gleichseitigen Corpus cardiacum wird wohl durch seine mangelnde 
Funktion als Speicherorgan bedingt sein, da der durch die Operation 
ausgefallene geringe nervése Anteil der Nervi corp. card. nicht eine 
solche Schrumpfung hervorrufen kann. 

Den Nachweis, daB diese Vertnderwng der C. cardiaca eine Folge der 
Ausschaltung der oben erwaihnten Zellen ist, konnte ich durch eine mehr 
oder minder isolierte Ausschaltung dieser Elemente (Abb. 31) erbringen. 
Danach traten die gleichen, oben geschilderten Symptome auf. 

Meine. Annahme des ungekreuzten Verlaufs der Nervi corp. card. 
gibt auch eine einfachere Erklirung fir die Beobachtung von B. Scuar- 
RER (1952), daB bei Leucophaea einige Zeit nach der einseitigen extra- 
cerebralen Nervendurchtrennung in den n.s. Z. der anderen Hirnseite 
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Abb. 29. Corpora cardiaca einer unoperierten Larve des 10. Stadiums. N.r. Nervus 
recurrens, 4. Aorta, P.Z. Perikardialzellen, Oe. Oesophagus, C.c. Corpora cardiaca. 
Farbung: Bodian, Vergr. 80fach 


Abb. 30. Corpora cardiaca einer Larve des 10. Stadiums 134 Tage nach rechtsseitiger Ex- 
. stirpation der neurosekretorischen Zellen der Pars intercerebralis. Rechtes Corpus cardia- 
cum (links im Bilde) kleiner als normal mit zu dicht gelagerten Kernen. 
Farbung: Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 80fach 
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keine Sekretspeicherung mehr nachweisbar war, wie sie es in den n. s. Z. 
der gleichen Seite beobachten konnte. Die Autorin erklarte diesen 
Befund durch eine Zellerschopfung infolge mangelnder Sekretableitung. 
Ein ungekreuzter Nervenverlauf wiirde das Fehlen der Sekretspeicherung 
durch die intakt gebliebene Sekretleitung auf der Gegenseite erklaren, 
die Speicherung auf der gleichen Seite hingegen als Folge der Durch- 
trennung ansehen. 

Die Ursprungszellen und die Wege der Nervi corp. card. IT innerhalb 
des Hirns waren nicht so klar zu erkennen, und ich will deshalb nicht 
weiter auf sie eingehen. 


Abb. 31. Schematische Darstellung des Exstirpationsbereiches der neurosekretorischen 
Zellen an der Pars intercerebralis a—c—d—h 


Bei allen meinen vorgenannten Versuchen blieb der Nerv I und II 
des Corpus cardiacum erhalten, obwohl die gleichseitigen n. s. Z. fehlten. 
Moglicherweise enthalten diese Nerven neben den Fortsadtzen der 
n.s. Z. auch noch nervése Verbindungen anderer Zellelemente. Durch 
noch zu besprechende Versuche einer halbseitigen Enthirnung (Kap. 
D II 1) konnte ich nun einen Faseranteil im Nerv nachweisen, der von 
den C. card. bzw. anderen mit ihnen verbundenen Zellelementen stammt. 
Es lie8 sich 75 Tage nach der halbseitigen Enthirnung der Austritt von 
2 den Nervi corp. card. I und II entsprechenden Strangen aus der dem 
Hirn zugewandten Seite des Corpus cardiacum verfolgen. Die Ent- 
fernung der Hirnhalfte und die damit verbundene Ausschaltung der 
Ursprungszellen der Nervi Corp. card. hatte zu einer vélligen Degenera- 
tion der beiden Nerven I und II fiihren miissen, wenn sie allein diese 
Nerven gebildet hatten. Das Corpus cardiacum der enthirnten Seite 
war kleiner, die Kerne dichter gelagert und das Zellplasma farbte sich 
mit Azan nicht rot an. 

Mit den C. card. hangen die C. allata durch die Nervi ec. card. zu- 
sammen. An ihnen war nach einseitiger Ausschaltung der n.s. Z. der 
Pars intercerebralis farberisch kein Unterschied festzustellen, doch 
zeigte das Corpus allatum der operierten Seite auch eine geringere GréBe 
und dichtere Lagerung der Kerne (Abb. 32). Der gegentiber den Corp. 
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cardiaca geringere GréBenunterschied der C. allata beider Seiten laBt 
sich durch die schon im normalen Zustand dichtere Lagerung ihrer 
Kerne erkliéren, die ohne Kerndegeneration nicht eine solche starke 
Schrumpfung wie bei dem gleichseitigen Corpus cardiacum zulaBt. Die 
gleichen Ergebnisse erhielt E. Taomsen (1952) nach einseitiger Durch- 
trennung des Nervus corp. card. bei Calliphora. B. ScHARRER (1952) 


ae 


Abb. 32. Corpora allata einer Larve des 9. Stadiums 72 Tage nach rechtsseitiger Exstirpa- 
tion der neurosekretorischen Zellen der Pars intercerebralis. Rechtes Corpus allatum in 
der Entwicklung zuriickgeblieben und Kerne dichter gelagert. C.a. Corpora allata, 
N.r. Nervus recurrens, 7'r. Tracheen. Fiairbung: Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 75fach 


dagegen berichtet von einem Anschwellen des gleichseitigen C. allatum 
bei Leucophaea nach dem gleichen Eingriff. 

Auf einigen Schnitten konnte ich den Verlauf eines diinnen, bisher 
unbekannten Nerven von der lateral-dorsalen Seite jedes Corpus car- 
diacum zur Riickseite des gleichseitigen unteren Tritocerebrums ver- 
folgen. Er war von Perilemm umgeben, lieB sich aber in den kompakten 
Fasermassen des Tritocerebrums nicht weiter verfolgen. Der Tegumen- 
tarnerv hatte eine andere Austrittsstelle. 

5. Anderungen im Metamorphoseablauf. Nach der Entfernung der 
n.s. Z. des Hirns ergaben sich St6rungen im Metamorphoseablauf. Die 
einseitige Becher- und damit auch n.s.Z.-Hastirpation hatte keinen Ein- 
flu8 auf den Hautungsablauf sowohl in bezug auf die Zahl der Hautun- 
gen als auch in Hinsicht auf die Hautungsintervalle. Die Larven hauteten 
sich 28—37 Tage nach der Operation. Das liegt innerhalb des normalen 
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Schwankungsbereiches. Obwohl das n. s. System einer Seite ausgefallen 
war, kenntlich auch an den histologischen Verainderungen der C. all. und 
C. card., ermdglichte das n.s. System der intakten Seite noch den ge- 
regelten Entwicklungsablauf. Das lit auf eine Steuerung, sowohl der 
Hautungshormonproduktion als auch der Ausschiittung des Juvenil- 
hormons der C. all., allein durch das in der Pars intercerebralis lokali- 
sierte Zentrum der n.s. Z. schlieBen, da im anderen Falle wohl kaum 
solch ein ausgeglichener Hormonhaushalt nach einseitiger Exstirpation 
der n.s. Z. zu erwarten ware. 

Nach beidseitiger Exstirpation der n.s.Z. trat jedoch eine deutliche 
Stérung auf. Zwar hauteten sich auch hier einige Larven nach der 
normalen Frist, doch ergab eine Nachpriifung der Pars intercerebralis 
in nahezu allen diesen Fallen eindeutig, daB auf einer Seite die typische 
n.s.Z. erhalten geblieben war. Bei weitem haufiger war jedoch ein 
volliges Ausbleiben einer Haiutung. Die Symptome bei diesen Tieren 
waren sehr kennzeichnend. Wahrend bei anderen Versuchsreihen die 
Verluste zumeist kurz nach der Operation oder wahrend der ersten 
Hautung durch Steckenbleiben in der Exuvie und Verkriippelung ein- 
traten, zeigten die Tiere mit vollig fehlenden n.s. Z. zunachst ein un- 
gestort vitales Aussehen. Sie wiesen nur die geringere Aktivitat der 
Schaben mit fehlendem nervésen Becheranteil auf. Erst nach 30 bis 
40 Tagen setzte eine merkliche Verkiimmerung ein, begleitet von einer 
Abzehrung der Tiere, die nach 60—80 Tagen zum Tode fihrte, ohne 
daB noch eine Hautung erfolgte. Die Hirnuntersuchung ergab bei die- 
sen Schaben ein volliges Fehlen der beiden groBen n.s. Z. und threr 
Nachbarzellen. Beide C. card. stimmten in ihrem Aussehen mit dem auf 
Abb. 31 dargestellten rechtsseitigen, verkleinerten Corpus cardiacum 
tiberein. 

Zwolf von den Larven mit beidseitiger Becherexstirpation lebten aber 
ohne adu8erlich sichtbare Verfallserscheinungen weiter. Eine Hautung 
machten sie jedoch erst nach anomal langer Frist durch, namlich nach 
60—131 Tagen, bei 4 Tieren nach 118—131 Tagen. Eine histologische 
Priifung lehrte, daB ich wohl an beiden Seiten die groBen n.s. Z. ent- 
fernt hatte, daB aber einseitig noch einige der mehr ventral gelegenen 
kleineren Nachbarzellen unversehrt geblieben waren. Sie vermégen 
augenscheinlich die notwendigen Hormone ebenfalls zu produzieren, 
wenn auch in geringerem Make. Die Tiere mit der extrem langen Zwi- 
schenhéutungszeit gingen bis auf eine Larve kurz nach der Hautung ein. 
Die tiberlebende Larve machte ihre 2. Hautung erst 168 Tage nach der 
Operation durch. Bei den Tieren, deren erste Haéutung nach der Opera- 
tion bereits nach 60—85 Tagen eintrat, liefen die nachsten Hautungen 
schon nach kiirzeren Zwischenhautungsperioden ab. Die noch erhalten 
gebliebenen n. s. Z. ,,erholten‘‘ sich méglicherweise und vermochten den 
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durch die Entfernung der iibrigen n.s. Z. bedingten Funktionsausfall 
za kompensieren. 

Das alles spricht dafiir, daB die fiir den Héutungsablauf notwendigen 
thorakotropen Hormone nicht nur von den beiden groBen, ausgeprigten 
_ Zellen der Pars intercerebralis (Abb. 25) produziert werden, sondern 
_ da8 ihre Nachbarzellen ebenfalls daran beteiligt sind, bzw. wenn es er- 
_ forderlich ist, die Funktion, méglicherweise durch Produktionserhéhung, 

auch allein ibernehmen kénnen. 

Durch Zufall war unter die fiir die Operation ausgesuchten Larven, 
die sich 2 Tage vorher gehautet hatten, ein Tier vom 7. Stadium geraten, 
das kurz vor der Hautung stand. Das Chitin der Augen hatte sich schon 
abgehoben. Ich operierte die Larve dennoch und erwartete ihre Hautung 
nach 1—2 Tagen. Sie erfolgte jedoch erst nach 9 Tagen. Das geschliipfte 
Tier erwies sich als ,,Adultoid’‘ (vgl. auch O. PrLUGFELDER 1941 bei 
Dixippus, B. ScHaARRER 1952 bei Leucophaea, D. BoDENSTEIN 1953 bei 
Periplaneta). Seine Kérpergr68e entsprach der von Larven des 8. Sta- 
diums, doch waren die Fiihler extrem lang, die Fliigel schon entwickelt, 
jedoch kirzer als bei einer Imago, und die a4uBeren Genitalorgane zeigten 
einen Entwicklungsgrad, der zwischen dem von Tieren des 10. Larven- 
stadiums und der Imagines lag. Die Kutikula war imaginal (iiber Haut- 
charakteristika von Larve und Imago von P. americana vgl. D. BopEN- 
STEIN 1953). Storungen in diesem Hautungsablauf lieBen das Tier ver- 
krippeln, so daB es nicht weiter lebensfahig war. Die Prifung des Hirns 
erwies das vollige Fehlen der n. s. Z. 

Nach diesen Erfahrungen exstirpierte ich beiderseits die Becher bei 
30 Larven des 7.—8. Stadiums, die bei Zugrundelegung des mittleren 
Hautungsintervalls kurz vor der nachsten Hautung stehen muBten. Da 
die Zwischenhautungsphase bei den verschiedenen Individuen bis zu 
10 Tagen schwanken kann, war das Versuchsmaterial nicht sehr einheit- 
lich. Recht unterschiedlich waren daher auch die Ergebnisse. 

14 Tiere gingen wahrend oder kurz nach der ersten Hautung ein. 
Die restlichen Tiere zeigten die gleichen Symptome, wie sie fiir die bei- 
den soeben beschriebenen Gruppen der Uberlebenden mit den Hautungs- 
verzégerungen angegeben sind. Hs traten bei ihnen jedoch nach der 
ersten Hautung in verstairktem MaBe einige maginale Ziige hervor. Die 
Extremitaten, speziell die Fuhler, entsprachen in ihrer GréBenausbildung 
den MaBen, die normalerweise den 2—3 Stadien alteren Tieren zukom- 
men. Folgende Langenmessungen mégen die oben geschilderten Verhalt- 
nisse veranschaulichen: Fiihler operierter Larven im 8. Stadium: 47 mm 
und 52mm, normal 29—37 mm; im 7. Stadium 39 mm, normal 24 bis 
27mm. Die Kutikula trug auch bei diesen Larven imaginale Ziige, an 
den Genitalanlagen und Fligelknospen war keine vorzeitige Imaginal- 

-entwicklung festzustellen. Die Tiere haéuteten sich noch einige Male. 
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Dabei wurde der vorzeitig erreichte Entwicklungsgrad von Fiihlern und 
Kutikula beibehalten, eine weitere vorauseilende Entwicklung erfolgte 
jedoch nicht. 

Eine Erklérung fiir diesen Vorgang ist wohl darin zu finden, da8 durch 
die kurz vor der Hautung vorgenommene Entfernung des Hauptanteils 
der n. s. Z. zwar die Abgabe des fiir die Hautungsauslosung notwendigen 
Hormons schon geschehen war, daB jedoch die Ausschiittung des allato- 
tropen Hormons durch die n. s. Z. noch nicht oder noch nicht vollstandig 
stattgefunden hatte. Als Folge hiervon lief nun die Hautung zumeist 
nicht wie erwartet nach 3—5 Tagen ab, sondern erst 12—58 Tage nach 
der Operation. Sie fiihrte aber wegen eines geringeren Prozentsatzes an 
Juvenilhormon zu Larven mit imaginalen Ziigen. Durch Transplanta- 
tionsversuche hatte auch V. WIiGGLESworTH (1940) bereits festgestellt, 
daB Haut und Fiihler der Wanze Rhodnius leichter auf einen Stimulus 
zu imaginaler Entwicklung ansprachen als Genitalanlagen und Fligel- 
knospen. D. BoDENSTEIN (1953) konnte diese Befunde fiir P. americana 
bestatigen durch Transplantationsversuche. 

Kin Tier meiner Versuchsreihe zeigte ein véllig abweichendes Ver- 
halten. Es wurde auf dem 6. Larvenstadium operiert, machte 4 Hau- 
tungen in 144 Tagen durch, d. h. die bei einem normalen Tier fiir 4 Hau- 
tungen notwendige Zeit wurde damit nicht tiberschritten, es wies danach 
aber doch nur die MaBe eines Tieres vom 7. Stadium auf. Eine Ursache 
fiir diese Erscheinung vermag ich nicht anzugeben. 

Die Hormonverhdltnisse der Insekten lassen insgesamt recht kom- 
plizierte Wechselbeziehungen erkennen. Mit der z. Z. vorherrschenden 
Ansicht tiber den Wachstums- und Hautungsmechanismus der Insekten 
(E. u. B. ScHARRER 1954) ist eine Erklarung vieler meiner Ergebnisse 
moglich. Fir einige meiner spezielleren Befunde bietet sie allerdings 
noch keine befriedigende Lésung, so z. B. nicht fiir die oben erwahnte 
Larve, bei der trotz geniigender Zahl von Hautungen keine normale 
GroBenzunahme erfolgte, und auch nicht im Falle des ,,Adultoids‘‘, 
bei dem eine Spanne von 9 Tagen ausreichte, um einen larvalen Organis- 
mus mit den imaginalen Higenschaften auszustatten. 

6. Steigerung der Parthenogenese. Auch die Imagines plptes nach 
der Entfernung der n. s. Z. durch die Becherexstirpation eine unerwar- 
tete Erscheinung, namlich eine gesteigerte Parthenogenese. Mir fiel bei 
einigen weiblichen Imagines mit Faserdurchtrennung die Ablage von 
Kokons auf, die jedoch zum groBen Teil miBgebildet waren. Die Tiere 
hatte ich auf dem 6.—8. Stadium operiert. AnschlieBende Isolierung 
verhinderte ihre Begattung. Es muBte sich hierbei also um unbefruch- 
tete Kier handeln. 

Die Mehrzahl der Autoren, die sich mit der Fortpflanzungsbiologie 
von P. americana befaBt haben, verneint die Fdhigkeit zur Partheno- 
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genese (L. Nigam 1933, G.Goutp u. H. Dray 1938, P. Rau 1940, 


_ H. Grer 1947), nur J. Grirrirys u. O. Tauser (1942) hatten sie fest- 


gestellt. F. Larne (1938) berichtet von der Ablage von nicht entwick- 
lungsfahigen Kokons bei unbegatteten Weibchen. 
Um generell nachzupriifen, ob Parthenogenese bet P. americana mog- 


_ lich sei, isolierte ich 30 nichtoperierte Larven des letzten und vorletzten 


oe 


Larvenstadiums, auf dem sie schon eine sichere Unterscheidung der 
Geschlechter zulassen, und registrierte die Ablage der Kokons. Nur 6 
der Imagines legten innerhalb von 3 Monaten 2, 2, 4, 6, 9, 10, insgesamt 
33 Kokons ab. Begattete Weibchen legten in der gleichen Zeit bei 
meinen Zuchtbedingungen je Tier 18—22 Kokons ab. Die partheno- 
genetisch abgelegten Kokons wurden den iiblichen Zuchtbedingungen 
ausgesetzt: 30°C und hoher Luftfeuchtigkeit durch eine feuchtgehaltene 
Sagemehlschicht. Von den 33 Kokons schliipften nach normaler Frist 
aus 7 Stiick Larven, nur 3 zeigten jedoch die annahernd normalen 
Larvenzahlen (s. J. Grirritus u. O. TauBER 1942, H. Grer 1947), nim- 
lich 13, 15 und 16, wahrend aus den restlichen Kokons 6, 6, 8, 9 Larven 
schlipften. Eine Priifung der Kokons, aus denen keine Larven geschliipft 
waren — einige von ihnen waren eingebeult —, lieB erkennen, daB in 
etwa 10—15% von ihnen-noch Larven lagen, die nicht die volle Ent- 
wicklung durchlaufen hatten, deren Augenflecke aber schon sichtbar 
waren. In einigen Kokons fand ich auch noch 2 bzw. 3 voll entwickelte 
Larven. Sie waren nicht in der Lage, die Kokonkapsel zu sprengen. 
Dazu sind anscheinend 5—6 vitale Larven im Minimum notwendig. 

Ich zog die aus den 7 Kokons geschliipften 73 Larven isoliert auf. 
Die 38 Larven, die das Imaginalstadium erreichten, waren ausnahmslos 
Weibchen. Hs liegt hier also ein Fall von Thelytokie vor. Die Vitalitat 
der parthenogenetischen Kier und der aus ihnen geschliipften Larven 


war etwa 30-40% geringer als die der Tiere, die aus befruchteten Hiern 


stammten. Von ersteren ging ein groBerer Prozentsatz wahrend der 
Entwicklung ein, obwohl sie sorgfaltiger gepflegt wurden. 

Unter meinen Zuchtbedingungen hatten sich also etwa 20% der 
isolierten weiblichen Imagines parthenogenetisch fortgepflanzt. Von den 
abgelegten Kokons waren aus 15—20% 6—16 Larven geschliipft. Bei 
einigen anderen hatte sich nur eine unvollstandige Entwicklung fest- 
stellen lassen. Die Praparation der Weibchen, die keine Kokons ab- 
gelegt hatten, JieB 4 Monate nach der Imaginalhaéutung Gonaden erken- 
nen, die mehr oder minder weit entwickelte Hier enthielten. Es scheint 
also bei den Schaben so zu sein, daB sich die Hireifung bei den Weibchen 
unabhangig von der Begattung vollzieht. Zur Hiablage bedarf es aber 
bei den meisten Imagines eines Reizes, der neben der Besamung wahr- 
scheinlich durch die Kopulation gegeben wird. J. Grirrirus u. O. Tav- 


BER (1942) gelangten durch andersartige Versuche an P. americana zu 
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einer dhnlichen Ansicht. Sie halten es auch fiir méglich, daB ein Reiz- 
stoff, der zusammen mit den Spermien iibertragen wird, als Ausloser — 
fiir die Kokonablage wirkt. 

In der Spermatheca der unbegatteten Weibchen fand ich in der Mehr- 
zahl der Falle nach 2—3 Monaten schén ausgebildete Kristalle von 
Tetraeder-Form. Die Parthenogenese bei P. americana kann nach der 
von M. TuomsEen (1927) vorgenommenen Hinteilung zum fakultativen 
Typ gerechnet werden. Sie ist zwar méglich, aber nicht hiéufig. 

Bei den unbefruchteten Imagines mit beidseitiger Entfernung der n.s.Z. 
setzte ungefaéhr eine Woche nach der Operation bei 85% der Tiere eine 
parthenogenetische Kokonablage ein. Diese 17 Weibchen legten inner- 
halb von 3 Monaten 77 Kokons ab, im Durchschnitt 3, im Maximum 13. 
Der Prozentsatz der aus diesen Kokons geschliipften Larven entsprach 
mit 20% dem von den unoperierten Tieren abgelegten Kokons. Durch 
die gesteigerte Parthenogenese wurde also nur die Zahl der abgelegten 
Kokons erhoht, nicht jedoch die Zahl der pro abgelegtem Kokon geschliipfien 
Larven. 

Alle operierten Imagines zeigten aber einige Wochen nach der Ex- 
stirpation der n. s. Z. das fiir sie typische Symptom der Auszehrung. Auch 
bei den Mannchen war dieser Vorgang feststellbar. Eine Sektion der 
zumeist nach 2—3 Monaten eingegangenen Tiere ergab das vollige Feh- 
len von Fettgewebe, das bei unoperierten Tieren unter gleichen Er- 
nahrungsbedingungen immer feststellbar war. Da die Ursache fiir diese 
Erscheinung nur in den fehlenden n.s. Z. zu suchen ist, nicht aber in dem 
fehlenden nervésen Becheranteil, der bei dieser Operation mitentfernt 
wurde, erwiesen weitere Operationen unter Schonung der n.s. Z. Der- 
artige Tiere lebten noch lange ohne Anzeichen einer Abzehrung, jedoch 
auch ohne gesteigerte Parthenogenese. Hingegen trat bei Imagines, 
denen unter moglichster Schonung der Globulizellen nur die n.s. Z. 
beiderseits entfernt wurden (Abb. 31), auch zumeist gesteigerte Partheno- 
genese, aber anschlieBend auch die Abmagerung auf. 

Die Untersuchung der C. allata dieser Imagines zeigte im Gegensatz 
zu den Larven nach exstirpierten n. s. Z. eine leichte Aufquellung dieser 
Drtisen, wahrend die C. cardiaca sich nicht merklich von denen normaler 
Imagines unterschieden. 

Ich méchte deshalb die Wirkung der n.s.Z.-Exstirpation nicht so sehr 
in einem gerichteten Einflu8 auf die weiblichen Gonaden sehen (vgl. auch 
O. PFLUGFELDER 1948 iiber die Bienenarbeiterin), sondern vielmehr in 
einer Beeinflussung der C. all., sei es in Form einer Enthemmung oder 
aber umgekehrt in einer Unterdriickung ihrer Funktion. Das fihrt 
moglicherweise zu einem modifizierten Stoffwechselgeschehen, durch das 
die Ki- und damit die Kokonproduktion zwar nicht vollig neu angeregt, 
aber doch in starkem Ma8e gesteigert wird. Eine Folge dieser Stoff- 
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wechselanderung und der damit verbundenen gesteigerten Eiproduktion 
ist der véllige Abbau der Fettreserven. E.THomsEn (1949) berichtet 
von Versuchen an Calliphora, daB eine Entfernung der C. all. das Ab- 
sinken der Stoffwechselintensitaét bewirkte. Die bei meinen Tieren nach- 
gewiesene Schwellung der C. all. kénnte also wohl gleichfalls ein An- 
zeichen fiir gesteigerten Stoffwechsel sein bzw. die Ursache dafiir sein. 

Bei den Ménnchen mit exstirpierten n.s.Z. lief die Spermienbildung 
nach dem Eingriff noch weiter. Die Fettreserven waren auch hier ab- 
gebaut, die Schwellung der C. call. allerdings nicht so eindeutig wie bei 
den Weibchen. 


II. Exstirpation der rechten Hirnseite 


1. Faser- und Fiihlerregeneration. Aufgabe dieser Versuchsreihe war 
es, zu untersuchen, ob bei der Exstirpation eines so groBen Hirnteiles die 
Liicke auch von nervésen Elementen in geordneter Weise gefillt wird, 
wie ich es oben (Kap. D 12) zeigen konnte. Weiterhin erméglichte der 
groBe Raum, der durch die Operation zwischen mehreren Sinnesorganen 
(Fiihler, Auge) und dem Zentralorgan geschaffen wurde, die Priifung der 
Frage, ob eine spezifische Faseranziehung und -lenkung durch das Zentral- 
organ vorliegt. Die Entfernung des zentralen Projektionsgebietes des 
rechten Fihlers wirft weiterhin die Frage auf, ob in diesem Fall der 
Weiterbestand bzw. die Regeneration der Fihlersinnesorgane moglich sei, 
und ob zur Extremitiatenregeneration einwachsende Nervenfasern not- 
wendig sind, und es dann die fiir dieses Organ spezifischen Nerven 
sein mtissen. Hs sollte schlieBlich auch noch geprtift werden, wie es mit 
der morphologischen Autonomie der verschiedenen Strukturen einer Hirn- 
halfte steht, da bei einem engen beiderseitigen Zusammenhang die Ent- 
fernung der einen Seite nicht ohne schwerwiegende Folgen fiir die Struk- 
tur der anderen Halfte bleiben wiirde. (Die Frage nach der Beziehung 
der n.s. Z. einer Seite zum gleich- oder gegenseitigen C. card.-C. all.- 
System wurde bereits oben beantwortet.) 

Ich exstirpierte bei 40 Larven die rechte Hirnseite, indem ich in der 
in dem Schema (Abb. 33) angegebenen Richtung a—a’ das Hirn median 
durchtrennte, in b—b’ den rechten Lobus opticus abtrennte, den Anten- 
nennerv in der Linie c—c’ vom Lobus olfactorius isolierte und die Ver- 
bindung zum Unterschlundganglion unterhalb des Deutocerebrums in der 
Linie d=d' unterbrach. Die Sterblichkeit lag bei dieser Serie mit 55% 
sehr hoch. Vor allem traten grofe Verluste bei der auf die Operation 
folgenden Hautung auf, da die Tiere wegen der modifizierten Koordina- 
tion ihrer Extremitaéten — Einzelheiten werden in Kap. D IT 2 bespro- 
chen — sich nur schlecht aus der Exuvie befreien konnten. Die folgenden 
Hautungen verliefen meist reibungslos, so daB 6 Larven 5 Hautungen 
durchmachten, bevor sie fixiert wurden. B. ScHARRER (1939) berichtet 
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von P. americana mit exstirpiertem Deutocerebrum, da sie diese nur 
8—10 Tage am Leben erhalten konnte. 

Die kurz nach der Operation fixierten Tiere zeigten eine starke An- 
sammlung von Lymphocyten in dem frei gewordenen Raum der rechten 
Hirnseite. Diese kapselten die Wundstelle ab und encystierten in der 
Kopfkapsel befindliche Gewebetriimmer. Bis etwa 14 Tage nach der 
Operation anderte sich dieses Bild nicht merklich, dann konnte ich die 
beginnende Neubildung von Perilemm an der Medianseite der verbliebe- 
nen linken Hirnhalfte 
und der. Durchtren- 
nungsstelle am rechten 
Lobus opticus in der 
oben beschriebenen 
Weise beobachten. In 
der linken Hirnhalfte 
war nur ein geringer, 
fiir kurze Zeit sichtba- 
rer Degenerationspro- 
zeB innerhalb der olfak- 
torischen und optischen 
Kommissur zu _ erken- 
nen. Auch in der Sub- 
trabecular - Kommissur 
Abb. 33. Schematische Darstellung der Exstirpation der der linken Seite eer 

rechten Hirnhalfte halb des Balkens zeig- 

ten sich einige Vacuo- 

len, doch waren nach 3 Wochen durch das im groBen AusmaB8 ein- 
setzende Faserwachstum diese Degenerationsspuren beseitigt. 

Bei den spater fixierten K6pfen bestimmte das ungemein starke und 
ungeordnete Auswachsen der Fasern aus der linken Hirnhalfte, von der 
Oberkante des Tritocerebrums und aus dem Lobus opticus das Bild. Wo 
mehrere Faserstrange aufeinandertrafen, bildeten sich wirre Knauel, in 
denen kein Faserzug weiter zu verfolgen war. Andere Strange wuchsen 
zum apikalen Pol der Kopfkapsel empor, an dem normalerweise nie 
staérkere Nervenstrange zu beobachten sind. Ich konnte feststellen, daB 
das Wachstum der Nervenfasern, welches sonst durch benachbartes und 
umhiillendes Gewebe gelenkt wird, nun ungehemmt und ungerichtet 
einsetzte, nachdem die den Weg und das Ausma bestimmenden Hirn- 
teile entfernt waren und sie nur von den in den freien Raum eingewander- 
ten Muskeln und Tracheen im Verlauf beeinflu&8t werden konnten. Das 
Fasergewirr in dem frei gewordenen Raum der rechten Hirnseite fiillte 
volumenmafig maximal 1/, der exstirpierten Hirnhalfte aus. 

Das in Abb. 34 gezeigte Bild mit vollstandigem PerilemmabschluB 
der linken Halfte und des abgekapselten rechten Lobus opticus war nicht 
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haufig. Abb. 34 zeigt 159 Tage nach der Operation die weitgehend er- 
halten gebliebene Zentralkérperhalfte der linken Hirnseite und den kom- 
pakten Neuropilanteil vom Balken. Auf anderen Schnitten lieB sich 
auch noch die linke Halfte der Briicke in nahezu vollsténdiger Ausbil- 
dung nachweisen. Ich méchte deshalb feststellen, daB in morphologischer 
Hinsicht eine groBe Selbstandigkeit der typischen Neuropilbildung der 
Hirnhalften besteht. Nur die Kommissuren und die Subtrabecular- 


Abb. 34. AbschluB der linken Hirnhalfte nach Exstirpation der rechten Hilfte. Zentral- 
k6érper halbiert, Balken derlinken Seite intakt. Abschlu8 der Medianlinie durch Perilemm (P) 
Z.k. Zentralkérper, Ba. Balken. Farbung: Heidenhain-Mallory-Azan, Vergr. 75fach 


Kommissur sind aus Fasern beider Halften aufgebaut und degenericren 
darum teilweise bei diesen Operationen. Der Zentralkérper mu in seiner 
Kompaktheit weitgehend durch vertikal ziehende Faserstrukturen be- 
stimmt sein, da sein guter Erhaltungszustand nach medianer Durch- 
trennung sonst nicht zu erkléren ware. 

Das Tritocerebrum und das Schlundkonnektiv zeigten jedoch nach 
dieser Operation deutliche Veranderungen. Ich konnte bei keinem Pra- 
parat einen AbschluB der Oberkante des Tritocerebrums durch Perilemm 
feststellen. Die aus dem USG und Bauchstrang kommenden afferenten 
Faserziige traten in starken Bindeln an der Durchtrennungsstelle in den 
frei gewordenen Raum ein. Schlundkonnektiv und Tritocerebrum waren 
durch den Verlust der efferenten Fasern aus dem Hirn um maximal 
1/, ihres Durchmessers verkleinert. Ich méchte darum dem afferenten 
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Faserteil der Schlundkonnektive einen mehrfach gréBeren Anteil als 
dem efferenten zugestehen. Der Labro-Frontalnerv der rechten Seite 
bestand in voller Staérke weiter. Seine Ursprungszellen kénnen deshalb 
nicht im Proto- oder Deutocerebrum liegen. 


Bei den 18 von mir fixierten Képfen hatte der rechte isolierte Lobus 


opticus nur in 2 Fallen durch einen Faserstrang wieder eine Verbindung 
mit der verbliebenen linken Gehirnhalfte in Héhe der optischen Kom- 
missur bekommen. Ein eindeutiger Beweis dafiir war auch, dai weder 
der abgekugelte Lobus opticus noch das zugehérige Auge Degenerations- 
erscheinungen zeigte, wie sie bei den isolierten Lobi und Augen langsam, 
zumeist erst nach 1—2 Hautungen klar erkennbar, aber stetig erfolgten. 

Ich glaube, daB man die bei Wirbeltieren gewonnenen Erkenntnisse 
(vgl. A. NeepHAM 1952) auch auf die Insekten ausdehnen darf: ein 
isoliertes Sinnesorgan bleibt zunachst noch langere Zeit histologisch 
intakt; wird jedoch nach Ablauf einer gewissen Frist keine nervése 
Verbindung zum Zentralnervensystem wiederhergestellt, so setzt eine 
langsame aber unaufhaltsame Degeneration des Organs ein. Es ist jedoch 
nicht genauer bekannt, worin dieser ,,konservierende‘ EinfluB des ZNS 
besteht. 

Sofort nach der Exstirpation der rechten Hirnhalfte hing der rechte 
Fihler bewegungslos herab. Die Tiere bissen ihn stets innerhalb weniger 
Tage bis auf einen Stumpf ab. Bei 9 Tieren trat keine neue Verbindung 
zwischen Fihlerstumpf und ZNS auf. Die Folge war eine Degeneration 
des Fiihlerstumpfes nach 2—3 Hautungen. Die tibrigen 9 Larven zeigten 
jedoch eine nervése Verbindung zwischen Fihlerstumpf und Zentral- 
organ, und bei ihnen erfolgte im Verlauf der nachsten Hautungen eine 
fortschreitende Regeneration der Fihler. Das Ausmaf eines normalen 
Fihlers wurde jedoch von keinem Regenerat erreicht. Die histologische 
Prifung ergab ftir den groBten dieser regenerierten Fihler eine klare 
Verbindung mit dem verbliebenen Lobus olfactorius der linken Hirnseite 
durch sensorische Fasern. 

Alle 9 Regenerate zeigten eine Verbindung vom verbliebenen gleich- 
seitigen Tritocerebrum her durch motorische Fasern. Abb. 35 gibt das 
Kndauel dieser motorischen Fasern an der Ansatzstelle des rechten Fiihlers 
von Larve 117 L 163 Tage nach der Operation wieder. Das Fiuhler- 
regenerat dieser Larve zeigt Abb. 36. Moglicherweise stammten diese 
motorischen Fasern aus dem USG und stellten die eine Komponente 
des motorischen Antennennerven dar, die H. JawLowsxt (1948) auch 
bei normalen Schaben beschrieb. 

Nur die beiden Regenerate mit eindeutiger sensorischer Verbindung 
zum Lobus olfactorius der Gegenseite und ein Regenerat, das diese 
Verbindung sehr wahrscheinlich auch besaB, bei dem sie aber wegen der 
starken wirren Fasermassen zwischen Fiihler und linker Hirnhalfte nicht 
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eindeutig nachgewiesen werden konnte, hatten ihre Reizbarkeit wieder- 
erlangt. Die anderen Regenerate sprachen auf auBere Reize nicht an 
(EKinzelheiten Kap. D IT 2). 


Hs zeigte sich also, daB die Regeneration eines Kérperanhangs von 
einer nervisen Verbindung zum ZNS abhdngig ist. Dafiir sprechen auch 
die Untersuchungen von J. Osr (1906) an den Antennen der Assel 
Oniscus und von G. HELDMANN (1929) an Dixippus-Beinen. Von einer 


ziehen (<-). l.H.linke Hirnhalfte. Fiarbung: Bodian, Vergr. 75fach 


Extremitatenregeneration ohne nervésen Anteil berichtet S. Koprc 
(1923) bei Raupenbeinen und P. SustErR (1933/34) bei Sphodromantis- 
Beinen. Die letztere Autorin entfernte ein Ganglion mit der zugehorigen 
Extremitat und beobachtete die Regeneration der Extremitat ohne zu 
priifen, ob nicht ein benachbartes Beinganglion die Innervation iiber- 
nommen hatte, wie dies D. BopENSTEIN (1955) von P. americana be- 
richtete. 

Bei meinen Tieren lie8 sich nur feststellen, daB ein einwachsender 
Nerv, der Verbindung mit dem ZNS hatte, fir die Fiihlerregeneration 
notwendig war. Ob dieser Nerv der oben erwahnte normale Antennen- 
nervast aus dem USG war oder ein anderer Faserstrang, der auch aus 
dem USG stammte, war nicht eindeutig zu entscheiden. Die Herstellung 

-der Verbindung zwischen Sinnesorgan und ZNS erfolgte nicht in 
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gerichteter Weise, da von 18 Tieren nur bei zweien eine Faserverbindung 
zwischen Lobus opticus und linker Hirnseite hergestellt wurde. Bei 
Arthropoden hat bisher nur K. Hergsr (1916) die Frage der Faser- 
lenkung an Crustaceen untersucht. Er glaubte eine Anziehung innerhalb 
des Hirns durch das spezifische Neuropil festzustellen, auferhalb des 
Hirns kamen auch bei seinen Versuchen zahlreiche ,,Fehllenkungen“ vor. 


| 
by 
Abb. 36. Abb. 37 


Abb. 36. Regenerierte Antenne auf der rechten Seite nach Entfernung der rechten 
Hirnhalfte. EHinziehen motorischer Fasern s. Abb. 35. Vergr. 2,3fach 


Abb. 37. Typische K6érperhaltung eines rechtsseitig enthirnten Tieres. Rechte Antenne 
ist regeneriert. Vergr. 1,2fach 


Bei meinen Praparaten kann von einer geordneten Ausfiillung des 
durch die Exstirpation frei gewordenen Raumes mit nervésen Elementen 
nicht gesprochen werden. Ich beobachtete auSer den wirren Faser- 
massen und dem Bindegewebe in diesem Raum noch einige der groBen, 
plasmareichen Zellen, die von der Mediankante der linken Hirnhalfte 
in diesen Raum hineingewachsen oder -gedrangt waren. Der Oesophagus 
wies bei mehreren Tieren an der oberen rechten Seite eine betrachtliche 
Aussackung auf. Seine Form wird also nicht allein durch eigenes Muskel- 
und Bindegewebe bestimmt, sondern auch durch den Gegendruck der 
benachbarten Organe. 

2. Verhaltensinderungen. Meine Schaben zeigten gleich nach der 
Exstirpation der rechten Hirnhalfte eine starke Manegebewegung zur 
linken, intakten Seite hin (Abb. 37). Der Durchmesser des so durch- 
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laufenen Kreises schwankte zwischen 4 und 25cm. Eine eindeutige 
Beziehung zwischen Kreisdurchmesser und Ausma8 des entfernten 
Nervengewebes war nicht festzustellen. Im Laufe der Zeit nahm der 
Durchmesser des Kreises, der bei der Manegebewegung durchlaufen 
wurde, zu. Kine Riickkehr zum Normalgang konnte ich bei keinem 
Tier beobachten. Durch starke Reizung der unoperierten Seite der Tiere 
lieB sich auch eine Fortbewegung in gerader Richtung und sogar zur 
operierten Seite hin erreichen. 

Zahlreiche Autoren haben sich mit dieser Anderung der Bewegungs- 
koordination nach halbseitiger Enthirnung beschaftigt und in mannig- 
fachen Theorien das abgewandelte Verhalten zu erklaéren versucht (A. 
BerrueE 1897, 1930; J. Matuta 1911; 8S. Koprc 1912, 1919; F. AtverpEs 
1924, 1925; K. Baupus 1924, 1927; T. ZutsER 1933/34, siehe dort weitere 
Angaben; E. v. Houst 1935, 1950; F. Huser 1955a). Ich werde auf 
diese Frage bei der abschlieBenden Diskussion eingehen. 

Hine opto-motorische Reaktion der operierten Schaben erfolgte nur 
in Richtung der intakten Seite bei der Trommeldrehung. Die Drehung 
zur operierten Seite loste keine Reaktion aus, die Tiere saBen still und 
befanden sich nach kurzer Zeit anscheinend in einem Schlafzustand. 
Auch die beiden Larven mit regenerierter Verbindung zwischen dem 
rechten Lobus opticus und der verbliebenen Hirnhalfte zeigten dieses 
Verhalten. Fir das Ausblecben der opto-motorischen Reaktion zur ent- 
hirnten Seite ist also nicht bzw. nicht nur der fehlende optische Reiz 
auf dieser Seite verantwortlich (vgl. auch Kap. C III 2). 

Ein Beweis fiir die von mir geauBerte Annahme (Kap. C13), daB 
in der Verletzwng des Zentralkorpers die Ursache fiir die Anschwellung 
des Abdomens zu suchen sei, wurde durch die Exstirpation einer Hirn- 
halfte erbracht, die den unpaaren Zentralkérper halb zerstérte. Alle 
Tiere zeigten ein geschwollenes Abdomen. Die Schwellung wurde zwar 
in den der Operation folgenden Monaten geringer, doch in keinem Fall 
ging sie ganz zuriick. Nur ein Futterentzug konnte die Tiere wieder 
auf ein ,,Normalma8‘‘ bringen. Da8 es sich in diesem Fall um die Ent- 
hemmung der Kaubewegungen der Mundwerkzeuge handelte, konnte 
ich feststellen, wenn ich die Tiere tiaglich zum Wechseln der Filtrier- 
papierschicht mit der Hand aus dem Behalter nahm. Alle operierten 
Tiere knabberten sofort unter starken Mandibelbewegungen an meiner 
Hand, eine Reaktion, die bei normalen oder in anderer Weise operier- 
ten Tieren niemals auftrat, auch nicht beiden Tieren mit median durch- 
trenntem Hirn. 

Nur bei drei operierten Tieren bewegten sich nach der nachsten Hau- 
tung die regenerierten Fiihler, jedoch erst nach einer Reizung durch 
verdiinnten Alkohol. An dem normalen Fiihlerschlagen, das bei den 
Schaben mit mehr oder minder groBer Intensitat jederzeit ablauft, nahm 
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das Regenerat nicht teil. Die histologische Priifung ergab bei 2 Tieren 
eine Verbindung der sensorischen Fasern des Fiihlerregenerates zum 
Lobus olfactorius der intakten Seite. Bei dem neugebildeten rechten 
Fihler des dritten Tieres konnte ich wohl ein starkeres Faserbiindel in 
Richtung der verbliebenen Hirnseite feststellen, doch war aber gerade 
bei diesem Gehirn das Fasergewirr an der Stelle der entfernten Hirn- 
halfte sehr stark, so daB® sich der Verlauf dieses Faserstranges nicht ein- 
deutig verfolgen lief. 

Es ist bemerkenswert, daB bei den beiden Tieren mit sicher nach- 
gewiesener Verbindung zum Lobus olfactorius der intakten Hirnseite 
hin die Reizung des Fiihlerregenerates eine Putzreaktion in der normalen 
Form ausléste, obwohl die sensorischen Fasern ohne Zwischenschaltung 
des zugehérigen Lobus olfactorius in den der Gegenseite zogen. Die 
,richtige‘‘ Reaktion der Fihlermuskeln bei diesem Putzvorgang kann 
vielleicht durch die Funktionstiichtigkeit des Anteils vom regenerierten 
motorischen Antennennerven erklart werden, der- auch beim unver- 
sehrten Hirn in das USG zieht. 


Bei allen tibrigen Tieren, d. h. bei denen das Fiihlerregenerat nur von 
dem motorischen Faserstrang aus dem USG innerviert wurde, bewirkte 
ein starker Reiz mit verdiinnter Essigsdure nach mehrmaliger Wieder- 
holung dagegen, daB der intakte Fiihler der Gegenseite mehrere Male 
hintereinander geputzt wurde, was wohl durch eine Reizung durch 
die fliichtige Saure zu erklaren ist. Nach mehrmaligem Putzen des in- 
takten Fihlers wurde dann aber auch das Fiihlerregenerat in normaler 
Weise geputzt. Ich méchte diese Reaktion nicht der direkten Reizung 
des Regenerates zuschreiben, sondern darin eine durch endogene Er- 
regung bewirkte Reaktion sehen. Diese Méglichkeit ist gegeben, da auch 
die unoperierten Schaben in Erregungssituationen, die nicht durch 
einen Fihlerreiz verursacht waren, sich durch Putzbewegungen ab- 
reagierten (,,Ubersprungbewegungen‘). 


EK. Diskussion und Befunde 


I. Morphologische Verhiiltnisse 


Nachdem bei manchen Gruppen von Wirbellosen, wie Turbellarien 
(vgl. H. Bronpsrep 1955 u.a.), Nemertinen (M. GontscHarorr 1951), 
Anneliden (M. Nuzum u. H. Ranp 1924) ein Regenerationsvermégen 
des ZNS aus anderem Gewebe festgestellt worden war, konnte vermutet 
werden, dafs auch Insekten eine mehr oder minder weitgehende Regene- 
ration aus anderem Gewebe bzw. undifferenziertem Zellmaterial méglich 
ist. Meine Versuche der halbseitigen Enthirnung haben — zumindest 
fiir P. americana nach dem 4. Larvenstadium — diese Vermutung zu- 
naichst nicht bestatigt. Auch nach den Beobachtungen von 8. Kopzc 
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(1921/1922) an Lymantria-Raupen und von P. Suster (1933/1934) 
an Sphodromantis war bei Exstirpation keinerlei nervése Neubildung 
erfolgt, sondern nur bindegewebiges Fiillgewebe an Stelle der exstir- 
pierten Ganglien getreten. 

Ein anderer Weg zur Bildung eines Regenerates von Nervenelementen 
ware damit gegeben, daB verbliebene, schon spezialisierte Nervenzellen 
durch verstarkte oder neu angeregte Teilungstatigkeit die Grundlage 
fir ein Regenerat schafften, aus dem dann eventuell durch Mor- 
phallaxis, d.h. durch Umwandlung bereits vorhandenen nervésen Ge- 
webes in andersartige nervése Strukturen die verlorengegangenen spezi- 
fischen Strukturen sich neu differenzierten. Die Versuchsreihen mit 
ein- bzw. beidseitiger Becherexstirpation lehrten, daB das Insekten- 
nervengewebe auch zu dieser Regenerationsart nicht befahigt ist. Ner- 
voses Gewebe trat an die Stelle des entfernten, von einer Wiederherstellung 
der histologischen Struktur war aber nichts zu bemerken. Es kann 
héchstens von einer Wiederherstellung der duferen Hirnform gesprochen 
werden. Diese beschrankte Regeneration ist auch wohl dafir verant- 
wortlich, da8 F. Huser (personliche Mitteilung) die Auffindung der 
Hinstichstellen schon wenige Tage nach den Hirnoperationen an Lio- 
gryllus Schwierigkeiten bereitete. 

Die Wiederherstellung spezifischer Strukturen war in gewissen 
Grenzen nur bei Larven méglich, wenn die zugehérigen Bildungszentren 
dem Hirn bei der Operation verblieben waren. Es erhebt sich hier jedoch 
die Frage, ob in diesem Fall noch von einer Regeneration im engeren 
Sinne gesprochen werden kann. Bei meinen Larven mit entfernter 
Kalotte der Becherglobuli trat zweifellos ein teilweiser Ersatz der Globuli- 
zellen ein. Wahrscheinlich handelte es sich hier aber nur um den auch 
beim unverletzten Hirn wahrend der Larvenentwicklung erfolgenden 
Zuawachs an diesen Zellen. R.NEpDER errechnete fiir ein 4. Larven- 
stadium von P. americana, daB die 2 Becher einer Seite 96000 Globuli- 
zellen enthalten. Durch die zwei Globulizellen-Bildungsherde dieser 
Becher wurden wahrend der Entwicklung zu einer mannlichen Imago 
noch etwa 100000 Zellen produziert. Entfernte ich also auf einer Seite 
im 4. Larvenstadium etwa 50% der Becherzellen, lieB dabei aber die 
Bildungsherde intakt, so konnte eine normale Vermehrung der ver- 
bliebenen 50% = 48000 Zellen auf etwa 150000 an Stelle von 200000 
beim normalen Tier erwartet werden. Wenn auch eine sichere Bestim- 
mung der Globulizellzahlen bei meinen operierten Tieren nicht méglich 
war, so erwies sich ihre Zahl auf der operierten Seite in jedem Fall als 
geringer als auf der normalen. 

Warum vermégen nun die Bildungszentren den Verlust nicht durch 
gesteigerte Teilungsaktivitit auszugleichen? Es konnte dies daran 
- liegen, daB das Bildungszentrum an jedem Bechergrund wahrend einer 
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Zwischenhiutung von 28—40 Tagen ohnehin bis zu 12000 Zellen pro- 
duzieren mu, und rein stoffwechselphysiologisch eine noch weiter ge- 
steigerte Teilungstatigkeit unméglich ist. In diesem Fall hatte also 
nur die Zeit bis zur Imaginalhautung nicht zu einem volligen Ersatz 
der entfernten Zellen gereicht. Das ist aber nicht sehr wahrscheinlich, 
denn es bewiesen die von mir in imaginalen Hirnen 73 Tage nach der 
Imaginalhautung beobachteten Mitosen die Fahigkeit der Bildungs- 
zentren, sich auch noch in der Imago zu teilen (vgl. auch F. HENNEGUY 
1903 und V. BavER 1904). 

Die wahrscheinlichere Ursache ist wohl in der von Anbeginn schon 
begrenzten Teilungsrate der Neuroblasten und der Ganglienmutter- 
zellen zu suchen. Berichtete doch O. PFLUGFELDER (1941) von Diaippus- 
Imagines, die er durch Anderung der hormonalen Situation zu mehreren 
iiberzahligen Hautungen veranlaBt hatte, daB die Tiere zwar wieder 
ihre Extremitaten regenerieren konnten, in deren Hirnen jedoch keine 
merkliche Teilungsaktivitaét zu bemerken war. Selbst die Wiederher- 
stellung des larvalen Hormonhaushaltes vermochte die Bildungszentren 
nicht anzuregen. 

Die Bildung des nervésen Ersatzgewebes ist auch grundsatzlich an 
den mit Haiutungen verbundenen WachstumsprozeB gebunden. Meine 
Larven mit beidseitiger Becherexstirpation, die sich 80—100 Tage nicht 
hauteten wegen der Stérung des Hormonhaushaltes, wiesen daher ein 
kleineres Regenerat auf als die Tiere, die sich im gleichen Zeitraum 
2—3mal gehautet hatten. 

DaB es zur strukturgerechten Regeneration der intakten spezifischen 
Bildungszentren bedarf, wird durch die Untersuchungen von I. STEIN 
(1954) bestatigt. Die Autorin beobachtete die Regeneration der Beleg- 
zellen der optischen Ganglien bei Libellenlarven. Die Wiederherstellung 
ging aus von larvalen Bildungsherden, die bei dem Eingriff erhalten 
geblieben waren, und die normalerweise erst vor der Imaginalhaéutung 
ihre Tatigkeit beginnen, um die gréReren imaginalen optischen Ganglien 
zu schaffen. Die Regeneration war also in diesem Fall gleichfalls ein 
durch den experimentellen Eingriff ausgeléster vorzeitiger Ablauf des 
normalen Entwicklungsgeschehens. 

Kine Faserregeneration konnte ich an verschiedenen Stellen des ZNS 
bei allen Larvenstadien und Imagines feststellen. Das entspricht den 
Angaben von F. Srericer (1933) iiber die Faserregeneration bei 
Dixippus. Hingegen beobachteten H. BLuncK u. W. SPEYER (1924) bei 
Dytiscus und 8. Koprc (1921/22) bei Lymantria keine Faserregeneration. 
Die Untersuchungen an Dytiscus wurden jedoch schon 3 Wochen nach 
der Operation vorgenommen, und nach einer solchen Frist war auch bei 
meinen Imagines erst der Beginn einer stirkeren Faserregeneration fest- 
zustellen. S.Koprc (1921/22) macht keinerlei nahere Angaben iiber 
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Art und Zeitpunkt seiner Regenerationsuntersuchungen. Es ist immer- 
hin méglich, wenn auch nicht sehr wahrscheinlich, daB bei in nervéser 
Hinsicht spezialisierteren Insektenformen als sie Dixippus und P. ameri- 
cana darstellen, wirklich kein oder nur ein geringes Faserregenerations- 
vermogen vorliest. 

In der Frage der Faserlenkung méchte ich mich nicht der Meinung 
von ForsmaN (zitiert beiK. Hergsr 1916) anschlieBen, derzufolge regene- 
rierende Fasern durch Abbauprodukte der degenerierenden Fasern ge- 
lenkt werden. Bei meinen Versuchen lag bei dem Austritt der Fasern 
in die Kopfhohle dort sicher keine degenerierende Nervensubstanz vor. 
Auch rief die Durchtrennung des Hirns Degenerationsprozesse geringeren 
AusmaB8es in vielen Hirngebieten hervor, die sicher nicht zur Lenkung 
von regenerierenden Fasern in spezifische Bahnen geeignet waren. 

Wenn tiberhaupt eine Lenkung vorliegt, wie sie das Verhalten der 
optischen und olfaktorischen Kommissur vermuten 1a8t, médchte ich 
sie als durch mechanische Einfliisse bedingt ansehen. Die beiden genann- 
ten Kommissuren haben ein betrachtliches Ausma8, und die Méglichkeit 
von neu auswachsenden Fasern, die alte, durch Degeneration frei gewor- 
dene Bahn zufallig wieder aufzufinden, ist entschieden groBer als bei 
den diinneren Kommissuren. Die weitere Herstellung der Kommissur 
wird zudem durch die Eigenart der Fasern erleichtert, sich in ihrem 
Wachstum bereits vorhandenen Fasern anzuschmiegen. Selbst vollig 
ungerichtet auswachsende Fasern lagen immer in Biindeln zusammen. 
Einzeln verlaufende Fasern habe ich nicht aufgefunden. Fiir die olfak- 
torische Kommissur kam als Leitmoéglichkeit noch die direkt unterhalb 
von ihr liegende Perilemmschicht und der oberhalb von ihr verlaufende 
Balken in Betracht. 

Der degenerative Abbau der Corpora pedunculata gab erstmalig 
genauere Aufschliisse tiber die Faserverbindungen zwischen dem Stvel- 
system und den umliegenden Faseranteilen, speziell dem Zentralkorper. 
Es ergaben sich entschieden mehr Verbindungen, als man friher auf 
Grund der angefarbten Praparate angenommen hatte. Die neuen Be- 
funde lassen das Stielsystem nicht mehr so isoliert erscheinen, wie dies 
F. BRETSCHNEIDER (1914) und B. Hanstrém (1928) u.a. auf Grund 
ihrer histologischen Studien voraussetzten. Seiner Aufgabe als assozia- 
tives Zentrum wird dieses System gerade durch seinen engen Kontakt 
mit zahlreichen Hirngebieten gerecht. 

Weiterhin lieferte die Beobachtung des degenerativen Abbaus mit 
seinem ganz klar zu tiberblickenden Verlauf entlang dem Stielsystem 
der C. ped. eine Bestatigung fiir die behauptete Y-Form der Fortsdtze 
von den Globulizellen (vgl. F. Kenyon 1896, B. Hansrrém 1928, 
D. Sancunz 1933). Die Faserdegeneration bestatigte auch die Angabe 
B. Hanstr6ms (1929), daB degenerative Prozesse nicht tiber die Synapsen 
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hinausgreifen. Anderenfalls wiren auch die afferenten Fasern der C. ped. 
beim Zerfall der Stiele mit degeneriert. Auch hétten die Antennal- 
kommissur und die Antennenglomerulen nach Entfernung des Fih- 
lers mit abgebaut werden miissen, was ich jedoch nicht beobachten 
konnte. 

IT. Verhaltensvertinderungen 


Es liegt auBerhalb des Aufgabenbereichs dieser Arbeit, Erklarungen 
fiir die nervenphysiologischen Verdnderungen bei der Lokomotion nach 
Exstirpation bzw. Durchtrennung bestimmter Hirnteile zu geben. Nur 
zur Manegebewegung méochte ich bemerken, da sie immer dann auftrat, 
wenn bei meinen Tieren der Zentralkérper einseitig gereizt oder be- 
schadigt wurde. Da andererseits die mediane Schadigung dieser Hirn- 
struktur eine Reflexenthemmung im Gefolge hatte, lieBe sich die Manege- 
bewegung zur intakten Seite in einfacherer Weise durch die Annahme 
einer ungehemmteren Beinbewegung auf der operierten Seite, d. h. auf 
der Seite der Zentralkérperbeschadigung erkliren. Diese Deutung wiirde 
jedoch nur zur Erklarung der Bewegungsasymmetrie ausreichen. Fir 
die gekriimmte Haltung der Tiere auch wahrend der Ruhe miiBten noch 
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Einwirkungen auf den Tonus der Kérperseiten vorausgesetzt werden. — 


K. Baupus (1924), E. v. Hons (1935) u. a. beobachteten nach der 
Enthirnung von Insekten eine Hrniedrigung der Reizschwelle, und sie 
schlossen daraufhin auf ein im Hirn zu lokalisierendes Hemmungs- 
zentrum. Nach meinen Beobachtungen méchte ich dem Zentralkérper 
diese Funktion zuschreiben. Darum ist es auch recht unwahrscheinlich, 
da die Hauptursache fiir die Manegebewegung in einer einseitigen 
Ausschaltung von Sinnesorganen zu suchen ist, da die nach ihrer plétz- 
lichen Entfernung auftretenden Abweichungen nur voriibergehender 
Natur sind und da meine Tiere mit einseitiger Sehfihigkeit auch keine 
Manegebewegung zeigten. 


Auch die Befunde von R. Brun (1932) sprechen nicht unbedingt 
gegen meine Annahme von der Ursache der Manegebewegung. Er fand 
bei einer Ameise eine Geschwulst, das den Corpus pedunculatum einer 
Seite véllig zerstért hatte. Als Folge war eine Manegebewegung auf- 
getreten. Durch die benachbarte Lage zum Zentralkérper kann hier 
aber sehr wohl auch eine einseitige Reizung desselben vorgelegen und 
dadurch das abweichende Verhalten verursacht haben. 


Die Umschaltwng der Fiihlerputzbewegung nach Abtrennung des gegen- 
seitigen Vorderbeins stellt ein Musterbeispiel dar fiir die Plastizitét der 
Reflexkettenschaltung. A. Brrun (1930) gab eine klare Definition fir 
diese Plastizitat: ,,Sie ist die Fahigkeit des ZNS, die Korrelation der 
innervierten Organe unter veranderten Bedingungen so umzustellen, 
daB der Erfolg der Handlung im Effekt wieder ganz oder méglichst 
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angenahert dem gleich ist, der unter normalen Verhiltnissen eintritt. 
Die veranderte Korrelation ist sofort da und ist reversibel.“ 

Diese Schaltung war nicht an die Funktionstiichtigkeit hoherer as- 
soziativer Zentren, d.h. an die Copora pedunculata gebunden. Anderer- 
seits erfolgte bei einseitiger Exstirpation dieser Zentren selbst noch in 
der Kaltenarkose ein krampfartiges Zittern des gleichseitigen Fihlers. 
Es besteht also sicher eine nervése Verbindung zwischen Bechern und 
* Fiihlern (Tractus olfactorio-globularis). Auch beweist dieses Fiihler- 
zittern, daB man bei der Vornahme von Lokalisationen im Insektenhirn 
sehr vorsichtig sein mu, da bei der Kleinheit des Objektes die Aus- 
strahlung des Wundreizes in recht weit entfernte Hirnteile erfolgen kann. 

Wahrend der modifizierte Reflexablauf fiir die Fiihlerputzbewegung 
nicht fixiert werden konnte, forderte die neue sensorische Innervation 
der drei Fiihlerregenerate (Abschnitt D IIT 2) fiir eine geordnete Putz- 
bewegung eine Umgewohnung, eine ,,reeducation“ (A. NEEDHAM 1952) 
eines Teils des verbliebenen linken Lobus olfactorius zur sinnvollen 
Innervierung des Fiihlerregenerates der rechten Seite. 

Zur Frage der Bedeutung der Corpora pedunculata haben sich seit 
ihrer Entdeckung durch DusarpIn (1850) zahlreiche Autoren geaéuBert 
(Zusammenfassung siehe H.v. AtTrEN 1910, B. Hanstrém 1928, F. 
Huser 1955). Auf Grund von Vergleichen zwischen dem Ausbildungs- 
grad des Stiel- und Bechersystems und dem Instinktreichtum bzw. dem 
Lernvermégen der untersuchten Insekten wurden die C. ped. meist als 
morphologische Grundlage von Lern- und Instinktleistungen betrachtet. 
Indes liegen bisher nur erst wenige experimentelle Untersuchungen tiber 
die Funktion dieser Strukturen vor (W. vAN DER Kioot u. W. WILLIaAMs 
1954, F. Huser 1955a, 1955b). Sie bestadtigten im allgemeinen die 
genannte Ansicht. Meine Versuche widersprechen ihr jedoch bis zum 
gewissen Grade. Bekanntlich wird der reine Kopulationsablauf durch 
Reflexe bewiiltigt, deren Steuerzentren in den Ganglien des Bauchstrangs 
zu suchen sind. Fiir das Aufsuchen des Partners und die Einleitung der 
Kopulation durch eine Balz wird diese nervése Substanz als Steuerungs- 
grundlage nicht ausreichen, d.h. es miissen noch andere Zentren im 
ZNS diesem gesamten Paarungsverhalten zugeordnet werden. Bei 
P. americana konnen aber die C. ped. diese Zentren nicht darstellen. 

Da8 komplizierte instinktive Ablaiufe trotz Fehlens der C. ped. még- * 
lich sind, zeigte schon B. Hansrr6m (1928) an Araneiden. Nun haben 
die Mannchen der kleinen Schabe Phyllodromia germanica 73000 Globuli- 
zellen, ihre C. ped. betragen 12,5% des Gesamthirns; die Mannchen der 
groBen Periplaneta americana haben 400000 Globulizellen, und ihre 
C. ped. machen 19,9% des Gesamthirnvolumens aus (R. NEDER). Die 
Kopulationseinleitung der kleineren Art ist aber nicht primitiver. Kiner 
Steigerung in der Ausbildung der C. ped. mu8 also nicht immer ein 
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komplizierteres instinktives Verhalten parallel gehen. Die Blattarinae, 
die eine recht urspriingliche Insektengruppe darstellen, zeigen tiberhaupt 
fur ihre systematische Stellung ungewéhnlich hoch entwickelte C. ped., 
und B. Hansrrom (1928) und D. Sancuuz (1933) stellten sie in dieser 
Hinsicht sogar an die Seite der Hymenopteren. Ihre instinktiven Lei- 
stungen sind demgegeniiber recht einfach, und auch das von J. Szy- 
MANSKI (1912), C. TURNER (1912/13, 1913), F. BRETSCHNEIDER (1914) u. 


M. Gates u. W. ALLEE (1933) bei P. americana ermittelte Lernver- — 


méogen ist recht gering. 
Die Balz- und Paarungsinstinkte von Liogryllus und Gomphocerus 


weisen einen entschieden differenzierteren Aufbau als die von P. ameri-. 


cana auf. Es ist durchaus moglich, daB dafiir die C. ped. unerlaBlich 
sind, ebenso wie sie z. B. auch fiir das normale Spinnverhalten der Cecro- 
pia-Raupe unerlaBlich sind (W. v. D. Kuoor u. W. Wittiams 1954). Es ist 
in diesem Zusammenhang interessant, daB O. PFLUGFELDER (1948) an 
alten Bienenkéniginnen einen Zerfall der Stielstruktur der C. ped. nach- 
weisen konnte. Er berichtet leider nicht, ob diese Kéniginnen bei der 
Ablage der Hier ein normales Verhalten zeigten. Auch L. Micwett (1941) 
erwahnte kurz, daB die Ausschaltung der Becher bei Hymenopteren 
keine merkliche Veranderung im Verhalten der Tiere zur Folge hatte. 


III. Hormonale Verhdltnisse 


Durch seine Untersuchungen an Lumbriciden machte H. Hust (1956) 
die Existenz eines Hormons wahrscheinlich, dessen Anwesenheit zum 
Ablauf regenerativer Prozesse notwendig ist. Fiir die Insekten berichtete 
O. PFLUGFELDER (1939) von Diaippus, da hier die C. allata notwendig 
waren fiir eine Regeneration. Nach Exstirpation der C. all. blieben 
regenerative Prozesse aus, und es traten Entartungen in verschiedenen 
Geweben auf. Der Autor wollte jedoch in diesen Veranderungen nicht 
den Einflu8 eines spezifischen Regenerationshormons sehen, sondern 
er nahm eine Stérung des gesamten Stoffwechsels an. 

Meine Versuche lieBen in den Fallen, in denen Komponenten des 
Hormonsystems durch die Operation ausgeschaltet oder modifiziert 
wurden, ebenfalls keinen spezifischen hormonalen regenerationsbestim- 
menden Faktor erkennen, Die Neubildung oder Wiederherstellung zer- 
~ stérten Gewebes lief dem allgemeinen WachstumsprozeB parallel. Wurde 
dieser durch Kingriffe gehemmt, so blieb auch das Regenerat in seiner 
Ausbildung zuriick oder blieb véllig aus. Gewebsentartungen in der von 
O. PFLUGFELDER (1939) beschriebenen Form habe ich nicht gefunden 
auBer der beschriebenen Hypertrophie bzw. vélligen Aufzehrung des 
Fettkoérpers. 

Auch war eine spezifische stufenweise Entwicklung des Hirnregenerates 
nicht festzustellen, nachdem ich die Becher entfernt hatte. Bei den inne- 
ren Organen wird ein solches stufenweises Wachstum nicht in dem MaBe 
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erzwungen, wie es bei den Extremitaten wegen des Chitinpanzers der 
Fall ist. Immerhin konnte ich bei unoperierten Tieren in den Bildungs- 
zentren der Globulizellen in den Tagen vor den Hautungen eine gré8ere 
Anzahl Mitosen feststellen als in der tibrigen Zwischenhautungszeit. So- 
mit ist also doch auch fiir das Gehirn ein gewisses schubweises Wachs- 
tum anzunehmen, wohl bedingt durch periodische hormonale Sekretions- 
phasen (M. Reum 1951). 

Eine noch ungeklarte Frage ist es, warum die Larven mit beidseitig 
entfernten n.s. Z., die keine Hautung mehr durchmachten, nach 60 bis 
80 Tagen unter Auszehrungserscheinungen eingingen. War eine Stérung 
des Stoffwechsels hierfiir die Ursache, oder lag der Grund in einer fehlen- 
den Abgabe von schadlichen Stoffwechselprodukten ? Manche Autoren 
glauben (s. E. Trrscuak 1926), da eine solche Entgiftung ein wichtiger 
Nebenproze8 jeder Hautung sei, da auch Tiere, die unter ungiinstigen 
Ernahrungsbedingungen kein Wachstum zeigten, bei denen also auch 
der Chitinpanzer nicht zu klein wurde, dennoch in bestimmten Abstan- 
den Hautungen durchmachten. Es fragt sich in diesem Falle nur, wie 
die Schabenimagines, die bis zu 1'/, Jahre alt werden und keine Hautung 
mehr durchmachten, diese Giftstoffe abgeben. 

Meine Beobachtung der Schrumpfung der Corp. cardiaca nach ein- 
seitiger Nervendurchtrennung wird durch B. ScHarrers Befunde an 
Leucophaea (1952) bestatigt. Die Autorin konnte nicht entscheiden, ob 
die Ursache hierfiir in dem Verlust des nervésen Anteils oder in der 
mangelnden Speicherfunktion zu suchen sei. Mir erscheint auf Grund 
meiner Versuche letzteres als wahrscheinlicher. Diese Schrumpfung 
wird auch erst nach einer lingeren Zeitspanne offenkundig, als normaler- 
weise fiir einen degenerativen Faserabbau notwendig ist. 

Nun sollen nach M. CamErRon (1953) die C. card. ein Hormon — ein 
Orthodiphenol — produzieren, das einen anregenden Einflu8 auf das 
Perikard und die Vasa Malpighii hat, dessen Bildung aber nicht von den 
n.s. Z. des Hirns abhangig ist. Es fragt sich dann nur, ob nach dieser 
von mir beobachteten starken morphologischen Veranderung der C. card. 
von ihnen die Produktion eines solchen Hormons noch weiter erfolgt, 
bzw. ob nicht auch die Anregung zur Bildung dieses Hormons vom Hirn 
kommt. Meines Erachtens schlieBt nimlich die Durchtrennung der Ver- 
bindung zwischen Hirn und C. card., wie sie der Autor in seinen Ver- 
suchen vornahm, nur die direkte nervése Verbindung, nicht aber eine 
Beeinflussung der C. card. auf humoralem Wege aus. 

Uber die Bedeutung der C. all. fiir die EHiablage finden sich mehrere 
Angaben in der Literatur. E.THomsEn (1940, 1952) stellte fiir Calli- 
phora eine gesteigerte Tatigkeit der C. all. bei der Hiablage fest. V. Wica- 
GLESworTH (1948) fand bei der Wanze Rhodnius eine Kontrolle der 
- Dotterbildung durch die C. all., ebenso M. Menpus (1948) bei der Heu- 
schrecke Melanoplus. B. ScHARRER (1946) beobachtete, da einseitiges 
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Fehlen der C. all. keine merkliche Stérung der Eiproduktion zur Folge 
hatte, und allata-ektomierte Mannchen zur Eibefruchtung befahigt 
waren. Diese Angaben stehen im Einklang mit meinen Befunden tiber 
die Anschwellung der C. all. bei den Imagines im Verlauf der gesteigerten 
Kokonablage, allerdings unter der Voraussetzung, da Zunahme des 
Volumens bei den C. all. ein Zeichen fir Funktionssteigerung ist. 


M. Dupront-RaaBE (195la, 1952a) fand bei Phasmiden, da die — 


n.s.Z. zur Zeit der Hiablage eine gesteigerte Sekretionstatigkeit zeigten. 
Reifen konnten die Hier jedoch auch bei Abwesenheit der n.s.Z. Das kann 
man im Sinne meiner Annahme deuten, daB die n. s. Z. keinen gerichteten 
EinfluB auf die Eibildung ausiiben, sondern den gesamten Stoffwechsel 
regulieren, und da ihr Fehlen zu einer Stoérung desselben durch den 
starken Nahrstoffverbrauch bei der Eiproduktion fihrt. 

Fiir das wnterschiedliche Verhalten der C. allata bei Larven und Imagi- 
nes nach Exstirpation der n. s. Z. — bei den Imagines Anschwellen, bei 
den Larven Schrumpfung — ist noch keine ausreichende Erklarung 
moéglich. Vielleicht wird durch die n.s. Z. wahrend der Larvenzeit ein 
anderes allatotropes Hormon geliefert, das die Juvenilhormonausschiit- 
tung anregt, wahrend das allatotrope Hormon der Imaginalzeit die 
C. all. zu einer regulierten Stoffwechselumstellung im Verlauf der Ei- 
produktion einsetzt. Vielleicht tiben die n.s. Z. der Imagines diesen 
EinfluB aber auch direkt aus, und die Veranderung der C. all. ist nicht 
Ursache, sondern Folge der allgemeinen Stoffwechselanderung. 

Auf die Verdnderungen des Metamorphoseablaufs und seine hormo- 
nalen Ursachen méchte ich nicht naiher eingehen, da unsere Kenntnisse 
uber die Prozesse noch keine eindeutigen Erklarungen der beobachteten 
Veranderungen zulassen. 


Zusammenfassung 

1. Am Gehirn von Larven und Imagines der Schabe Periplaneta 
americana wurden Exstirpationen von Zellgruppen und Durchtrennun- 
gen von Faserztigen vorgenommen und die sich daran anschlieBenden 
degenerativen und regenerativen Prozesse untersucht. Dabei wurden 
auch die Veranderungen im Verhalten der operierten Tiere gepriift, und 
die Abweichungen im Hormonhaushalt als Folge der partiellen oder 
volligen Entfernung der neurosekretorischen Zellen des Hirns durch die 
Operationen studiert. 

2. Nach medianer Hirndurchtrennung fand bei Larven und Imagines 
innerhalb von 2—3 Wochen eine Regeneration von Nervenfasern statt, 
wenn die Zellkérper erhalten geblieben waren. Das Faserwachstum war 
bei den Larven starker als bei den Imagines. Eine Lenkung der regene- 
rierenden Fasern lieB sich nur bei der optischen und olfaktorischen 
Kommissur feststellen. Die Folge dieser Operation war ein gesteigerter 
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Erregungszustand der Tiere, der sich besonders in ungehemmtem Fressen 
auBerte. Die Ursache dieser Enthemmung ist in der Verletzung des 
Zentralkorpers zu suchen. Nach dessen Regeneration gingen die Sym- 
ptome zuriick. Der Erregungsweg fiir die Fiihlerputzbewegung wurde 
ermittelt. 

3. Die einseitige Abtrennung des Tritocerebrums konnte durch Re- 
generation wieder behoben werden. Die durch diesen Eingriff hervor- 
gerufene Manegebewegung ging mit der fortschreitenden Faserregenera- 
tion vollig zuriick. 

4. Nach Abtrennung der Lobi optici bei Larven und Imagines wurde 
allmahlich die Verbindung zwischen Hirn und Lobi optici wiederher- 
gestellt. Gesichert wurde dieser morphologische Befund durch den 
Nachweis optomotorischer Reaktionen. Nach einseitiger Regeneration 
der Lobi optici trat bei den Tieren keine Manegebewegung auf. Isolierte 
Teile des Nervensystems kugelten sich in der Kopfhéhle ab. Vom 
Zentralorgan isolierte sensorische Projektionsgebiete (Lobi optici) blie- 
ben noch langere Zeit erhalten. Zu ihrer dauernden Erhaltung bediirfen 
sie aber einer Verbindung zum Zentralorgan. 

5. Ein- und beidseitige Becherexstirpation bei Imagines fiihrte zum 
degenerativen Abbau des Stielsystems der Corpora pedunculata. Ein 
Ersatz der entfernten Strukturen erfolgte nicht. Die Wundfliche wurde 
durch ein Pseudoepithel aus Lymphocyten abgeschlossen. 

6. Die gleichen Operationen riefen bei Larven nach 40—60 Tagen 
einen Ersatz der Becherstrukturen durch groBe, plasmareiche Zellen 
von der Hirnvorder- und -riickseite hervor, die durch dorsales Aus- 
wachsen unter VolumenvergréBerung und wahrscheinlich auch durch 
Zellvermehrung von Glia- und Perineuriumgewebe innerhalb von 
2—3 Hautungen den frei gewordenen Raum ausfiillten. Hine Wieder- 
herstellung der urspriinglichen Strukturen wurde nicht beobachtet. 

7. Tiere mit einseitig entfernten Bechern zeigten kein veraindertes 
Verhalten. Nach beidseitiger Exstirpation der Becher war eine Verringe- 
rung der spontanen Aktivitat der Tiere festzustellen. Das Paarungs- 
verhalten ist bei P. americana nicht an die Funktionsfahigkeit der C. ped. 
gebunden. 

8. Spezifische, z.T. sehr groBe Zellen in der Pars intercerebralis 
konnten durch ihr Aussehen und die nach ihrer Exstirpation auftretenden 
Veranderungen in der Struktur der C. all. und C. card. als neurosekretori- 
sche Zellen erkannt werden. Sie sind offenbar den C. all. und C. card. 
tibergeordnet. Die Verbindung dieser n. s. Z. zu den genannten Hormon- 
driisen zeigte keine Uberkreuzung der Nervi corp. card. I. 

9. Die vollige Ausschaltung der n.s. Z. unterbrach bei den Larven 
den Entwicklungsablauf, woraut die Tiere eingingen. Teilweise Exstirpa- 
tion zu verschiedenen Zeitpunkten der Zwischenhéutungsphasen 
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bewirkte Abweichungen im Hautungsablauf und das vorzeitige Auftreten 
imaginaler Strukturen bei Larven. 


10. Beiderseitige Exstirpation der n.s.Z. bei Imagines hatte eine 
Steigerung der parthenogenetischen Kokonablage zur Folge. Die damit 
verbundene Auszehrung der Tiere und Veranderung der C. all.-Struktur 
14Bt auf eine Beeinflussung des gesamten Stoffwechsels schlieBen. 


11. Eine einseitige Enthirnung bei Larven lehrte, daB aus nicht- 
nervosem Zellmaterial kein Ersatz von nervésen Strukturen erfolgen 
kann und da8 zur Erhaltung und Regeneration eines Sinnesorgans eine 
Verbindung zum Zentralnervensystem erforderlich ist. Regenerierte 
Fihler konnten bei Ausfall des gleichseitigen sensorischen Projektions- 
gebietes auch nach Verbindung mit dem gegenseitigen Projektionsgebiet 
wieder funktionsfahig werden. 


12. Der Ersatz von Ganglienzellen des Hirns bei Erhaltung ihrer 
Bildungszentren kann wohl weitgehend als eine Fortsetzung bzw. Vor- 
wegnahme des normalen Entwicklungsablaufes angesehen werden und 
nicht als typische Regeneration. 
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Gattung Ramphastos von VAN TyNE 1955 in bezug auf die phylogeneti- 
sche Entwicklung dieser Tukane herausgestellt wurden. Bringt man 
z. B. die Schnabel von Selenidera maculirostris und von Selenidera culik 
auf etwa die gleiche GréBe, so fallt auf, daB der Schnabel von Selenidera 
maculirostris im Gebiet des Oberschnabelfirstes geschwungener verlauft, 
wahrend der Verlauf insbesondere des basalen Teiles des Oberschnabel- 
firstes von Selenidera culik weniger gekriimmt erscheint (Abb. la, b). 
Dagegen ist bei dieser Gattung die Spitze sowohl des Ober- als auch des 
Unterschnabels deutlich stairker ventral herabgezogen als bei jener 


ae ee 


Abb. 1. Schnabelprofil von Selenidera maculirostris a, Selenidera culik b, Pteroglossus 
a. aracari c und Pteroglossus torquatus d 


Gattung. Auch erscheint das Profil des geschlossenen Ober- und Unter- 
schnabels von Selenidera maculirostris bei einem solchen Vergleich héher 
als das von Selenidera culik. Sie entsprechen also etwa den auf gleiche 
GréBe gebrachten Profilzeichnungen von Ramphastos discolorus bzw. 
R. toco (vAN TYNE 1955). 

Ahnliche Unterschiede in der Schnabelform sind iibrigens auch fir 
die Gattung Pteroglossus zu verzeichnen. Pteroglossus a. aracari zeigt 
ein etwas hdheres Schnabelprofil mit vor allem staérker geschwungenem 
Firstverlauf der Oberschnabelbasis als P. torquatus, sofern man die 
Profilzeichnungen wieder auf die gleiche GréBe bringt (Abb. 1c, d). 
Dagegen ist die Ober- und Unterschnabelspitze in ihrem ventralwarts 
gerichteten Verlauf bei beiden Arten weniger stark different. 

Interessanterweise sind in beiden Gattungen die genannten Arten 
mit einem mehr gestreckten Schnabelprofil mehr nach Zentralamerika 
hin verbreitet. P. torquatus findet sich in Sidmexiko bis Kolumbien 
und Venezuela, P. aracari dagegen in Guyana und Unteramazonien. 
Selenidera culik hat ihr Verbreitungsgebiet in Guyana, Selenidera 
maculirostris dagegen in Siidostbrasilien. Ob hierin ein ahnliches Faktum 


te a he ee hg gi he 


Uber den Schnabel der Ramphastidae 653 


fur einen nord- und nordwestwarts gerichteten Zug der geographischen 
Verbreitung gesehen werden kann, wie ihn van Tyne 1955 fiir die Gat- 
tung Ramphastos annimmt, kann nur durch den Vergleich weiterer 
Arten und unter Heranziehung zusatzlicher Merkmale wie Gefieder- 
farben und K6rpergréBe entschieden werden (PETERS 1948). 

Hier mag nur noch kurz auf eine technische Besonderheit hinge- 
wiesen werden. Das Herstellen von Profilzeichnungen verschiedener 
Schnabelformen im gleichen GréBenverhiltnis sté8t insofern auf 
Schwierigkeiten, als es in das Ermessen des Untersuchenden gestellt ist, 
welche Konturlinie zur Herbeifiihrung des gleichen MaBstabes heran- 
zuziehen ist. Man erhalt ganz unterschiedliche ,,gleiche“‘ GréBen, je 
nachdem ob man den 
First des Oberschnabels, Uabelle 
den First des Unter- 
schnabels, die Linien der 
Schnabelschneiden oder 
die Luftlinien von der  Selenidera maculirostris. . . . 
Schnabelspitze bis zur  gelenidera maculirostris. . 5.5 


schnabel- |schnabel- 
first first 


cm 


hen 2,8 
Oberschnabelbasis bzw. Selenidera maculirostris. . iad 4,7 2,6 
bis cum. Hornansatz: des Selemdera cuk . 2... 34% . 7,6 5,1 
Schnabels im Mundwin- <_< _|_——__|——"__ 
lle) tans doncahtabstaT Aulacorhynchus sulcatus ...{| 6,0 3,5 
Getitee Dic. Groe..des Aulacorhynchus prasinus .. . 6,9 AD, 
Schnabels ist bei Selen- Pteroglossus aracari ..... 11,3 7,0 
idera maculirostris ge- Pteroglossus torquatus. . .. . 9,6 6,2 
wissen Schwankungen famphastos discolorus ... . 9,4 5,7 
unterworfen (vgl. Ta- Ramphastos vitellinus ariel . . | 12,7 Med 
belle). Ramphastos swainsonit. . . . 14,1 9,0 
Fir Selenidera culik Ramphastos v. vitellinus. . . . | 15,3 9,5 
kommt in den in der Ta- Ramphastos carinatus. . . . . 15,9 9,2 


belle angefiihrten Wer- 
ten auch die oben besprochene andere Schnabelform zum Ausdruck. Der 


Verhaltniswert von der Firstlinge des Oberschnabels zu der des Unter- 
schnabels liegt niedriger als derjenige fiir S. maculirostris. 

Aulacorhynchus sulcatus und A. prasinus liegen in den Werten ihrer 
Schnabellingen dicht bei denen von Selenidera maculirostris, werden 
aber von Selenidera culik darin tibertroften. 

Pteroglossus aracari und Pteroglossus torquatus besitzen grdBere 
Firstlangen fiir den Ober- und Unterschnabel, wobei ihr Verhaltniswert 
fiir Pteroglossus torquatus entsprechend der verainderten Schnabelform 
niedriger liegt als fiir Pteroglossus aracart. 

Die Firstlangen der mir zur Untersuchung vorliegenden Exemplare 
der Gattung Ramphastos werden mit der Reihe R. discolorus, R. vitellinus 
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ariel, R. swainsonii, R. v. vitellinus und R. carinatus gréBer. Sie stimmen 
in ihren grdBengemaBen Reihenfolge mit der von vAN TYNE 1955 gege- 
benen iiberein, wenn man die Umstellung von R. swainsonii und R. v. 
vitellinus beriicksichtigt. Solche geringen GroBenunterschiede sind aber 
unwesentlich, da sie auch fiir andere Ramphastos-Arten wie z. B. R. toco 
bekannt sind (vaN TyNE 1955). 


II. Die Schnabelstruktur und die Pigmentfelder 


1. Obersehnabel. Am Oberschnabel der Tukane lassen sich haufig 
ein Firstteil und 2 Seitenteile unterscheiden. Diese sind von jenem 
entweder durch eine von den Nasen6ffnungen sich nach vorn erstreckende 
mehr oder weniger starke Biegung bzw. Knickung oder gar eine 
rinnenartige Vertiefung im Schnabelhorn abgesetzt. AuBerdem kann 
sich der Firstteil noch durch eine besondere Pigmentierung abheben wie 
z. B. bei Pteroglossus torquatus, Pteroglossus a. aracari oder Aulacorhyn- 
chus p. prasinus. Wie an anderer Stelle (LUpicKE 1958) bereits kurz 
auseinandergesetzt wurde, kénnen die Grenzen der Pigmentfelder unab- 
hangig von den Grundstrukturen des Schnabelhornes verlaufen, wie es 
z. B. bei dem dunklen Teil des Oberschnabels von Ramphastos swainsonii 
(Abb. 2) zu beobachten ist, oder aber die Farbareale erstrecken sich in 
einer gewissen, wenn auch sehr lockeren Anlehnung an die Grund- 
strukturen. Beispiele hierftir sind die gesondert gefarbten Schnabel- 
schneiden und Schnabelspitzen sowie die sich haufig farbmaBig ab- 
hebenden Wurzelbander. Weiter kénnen die Pigmentfelder an ganz 
bestimmte Hornfelder gebunden sein, wie das z. B. in der Schnabel- 
banderung bei mehreren Kurzschnabel-Arassaris angetroffen wird. 

SchlieBlich muB aber darauf hingewiesen werden, daB alle diese 
angeftihrten Méglichkeiten auch nebeneinander bei dem Schnabel ein 
und der gleichen Art vorgefunden werden kénnen, wie das z. B. bei 
Ramphastos sulfuratus der Fall ist. 

Die Tukanschnabel mit ihren mannigfachen Farbmustern sind 
gewissermaBen artspezifische Abzeichentrager, die fiir das soziale Ver- 
halten der Végel eine groBe Bedeutung besitzen. Durch eine entspre- 
chende Verteilung der Farbareale kann auBerdem auch noch die Schna- 
belform aufgelést oder in ihrem Erscheinungsbild so verandert werden, 
daB beispielsweise wie bei Awlacorhynchus p. prasinus der BKindruck 
eines wesentlich niedrigeren wenn auch gleich langen Schnabelprofiles 
entsteht (Abb. 3). 

In der vorliegenden Arbeit wurde vor allem der Schnabel von Seleni- 
dera maculirostris emer eingehenden funktionell-anatomischen Analyse 
unterzogen, da er wie kaum ein anderer den Hornflu8 insbesondere in 
den Seitenteilen und an den Schneiden der Rhamphotheka zu erkennen 
gestattet. Er besitzt an jeder Seite des Oberschnabels 3—5 dunklere, 
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unregelmaBige, fast oder ganz bis zum Firstteil ziehende Querstreifen, 
die mit hellen Bandern abwechseln (Abb. 4a, b). Da das Schnabelhorn 
stindig sowohl nach vorn als auch zu den Schnabelschneiden flieBt, 
mussen also die dunklen und hellen Hornlagen jeweils naher zur Schna- 


2 


Abb. 2. Ramphastos swainsonii, 0,6fach 


Abb. 3. Aulacorhynchus prasinus, 0,8fach 


belbasis hin im Stratum germinativum gebildet werden und dann ein 
Stiick weit nach vorn wandern, wo sie an der AuBenflache der Schnabel- 
seiten und an den Schnabelkanten der Abnutzung unterworfen sind. 
Betrachtet man aber die Schnabelkanten genauer, so wird deutlich, daB 
die dort vorhandenen zahnartigen Erhebungen durch die hellen Horn- 
teile gebildet werden. Das heift, daB diese hellen Hornteile offenbar das 
hartere Material darstellen. Bei Pteroglossus torquatus erstrecken sich 
die dunklen Hornlagen nicht so hoch bis zum Firstteil, sondern ziehen 


sich nur iiber das unterste Drittel der Schnabelseiten hin (Abb. 5), aber 
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eine VergréBerung der Zahnspitzenteile zeigt hier vielleicht noch mehr 
als bei Selenidera maculirostris, daB diese Zahnspitzen eben gerade von 
den hellen Hornteilen gebildet werden, die auf Grund ihres héheren 
Hartegrades weniger stark abgenutzt werden und bis zu langen Spitzen 
auswachsen, um dann schlieBlich abzubrechen (Abb. 6). Es ist dies 
um so merkwiirdiger, als bei vielen Federn gerade die hellen Partien 
leichter und schneller ab- 
genutzt werden als die 
dunklen. 

Zu beachten ist ferner, 
daB das vorderste Quer- 
band haufig weniger inten- 
siv dunkel gefarbt ist und 
sich nach Erreichen des 
Firstteiles auf diesem eine 
mehr -oder weniger lange 
Strecke zur Schnabelbasis 
hinzieht. [hm entspricht ein 
gegeniiberliegendes dunk- 
les Band des Unterschna- 
bels, das sich ebenfalls in 
einem kaudalwarts  ge- 
krimmten Bogen zum Un- 
terschnabelfirst erstreckt. 

Bei den hier abgebilde- 
ten Schnabeln von Selen- 
idera maculirostris (Abb.4b) 
fallt auBerdem auf, daB die 


Abb. 4, Selenidera maculirosiris, rechte a und linke F 
Schnabelseite b, 1,2fach Grenzen zwischen den hel- 


len und den dunklen Horn- 
teilen des Oberschnabels zur Schnabelspitze zu eine stirkere Zacken- 
bildung erfahren, indem insbesondere zur Schnabelschneide hin eine 
deutliche Verlagerung nach vorn zu verzeichnen ist. Da im oberen 
Schnabelteil aber eher eine riickliufige Tendenz des Bandverlaufs zu 
beobachten ist, wird die s-formige Gestalt der Querbander hier haufig 
viel ausgepragter angetroffen als an den mehr basal gelegenen Abschnit- 
ten der Schnabelseiten. Die helleren zahnbildenden Hornteile ‘zeigen 
die ihrer Lage entsprechende Tendenz. 

Ks erhebt sich nun die Frage, ob diese Formverinderung des Band- 
verlaufes ihre Ursache allein in dem verschiedenen Grad der Abnutzung 
der Hornelemente hat,und ob nicht auch eine verschiedenartige Lagerung 
der Hornelemente an ihrem Ursprungsort oder gar eine unterschiedliche 
Richtung des Hornvorschubes fiir ihr Zustandekommen herangezogen 
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werden kann. Mit anderen Worten heiSt das, man kénnte also unter- 
suchen, ob von der Schnabelbasis bis zu seiner Spitze méoglicherweise 
ein gewisser Gradient in der FluBrichtung der Hornelemente zu beob- 
achten ist, indem namlich in den mehr proximalen Teilen der Rhampho- 


Abb. 6 Eso 
Abb. 5. Pteroglossus torquatus, 0,9fach 


Abb. 6. Teil der linken Schnabelseite yon Pteroglossus torquatus, 1,9fach 


theka die Hornelemente eine kiirzere Strecke zuriickzulegen haben, bis 
sie an die Oberflache gelangen als in den mehr spitzenwarts gelegenen 
Gebieten. Es fallt naémlich auf, daB auch bei anderen Tukanschnabeln 
die basalen Seitenteile Flachenstiicke von Hornlamellen abstoBen, die 
vor der Ablésung bereits auch einen freien, kaudalen Rand _ besitzen. 
was doch bei einem iiber die ganze Rhamphothekenflache gleichmaBigen, 
nach vorn gerichteten Hornflu8 unwahrscheinlich ist und nur so erklarbar 
Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 43 


Abb. 7a—d. Selenidera maculi- 
rostris; hornige Rhamphothe- 


kenhiilfte derrechtenSchnabel- — 


seite von auBen a und innen 
b gesehen, 1,9fach. Vergleiche 
dazu zwei herausgezeichnete 
Querbiander in der Ansicht von 
der Innenseite c und nach 
erfolgtem Hornflu8 und der 
Hinwirkung durch die Abnut- 
zung von der AuSenseite d. 
Der Pfeil zeigt jeweils zur 
Schnabelspitze. 1, 2, 3, 4, 


Hornzéhne der Oberschna- 


belschneide, 5 Oberschnabel- 
schneide. 6 vorderstes Quer- 
band im UmrifB gezeichnet, 
7 Firsthorn, 8 Mundhéhlenhorn 
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ware, daB in diesem Falle die kaudalen Hornteile weicher und einer 
leichteren Abnutzung unterworfen sind. Bei der Annahme einer lang- 
_ samen Richtungsanderung des Hornflusses zur Spitze hin kénnte anderer- 
seits mit Spannungen im Horn gerechnet werden, die um so starker sein 
miiBten, je plétzlicher diese Anderungen in der Wachstumsrichtung der 
Hornelemente statthaben. Solche Spannungen wiirden sich dann auf 
den nicht so stark nach vorn flieBenden basalen Teil des Schnabel- 
grundes auswirken und hier zu Rifbildungen Veranlassung geben 


Abb. 8. Lophoceros nasutus, 0,7fach. Linke Schnabelseite. Im Unterschnabel wird der 
basale helle Querstrich nicht vom dunklen Horn unterlagert. Dies ist jedoch bei dem 
vordersten hellen Querstrich der Fall 


kénnen. Solche RiBbildungen sind an sich tatsachlich bei zahlreichen 
Tukanschnabeln zu erkennen. Mit dieser Uberlegung 14Bt sich auch die 
bereits friiher kurz mitgeteilte (LUpIcKE 1958) Beobachtung an dem 
Unterschnabel von Lophoceros nasutus (Bucerotidae) vereinen, daB die 
hier vorhandenen hellen Querbander (Abb. 8) nur sehr weit vorn oder an 
den Schnabelschneiden von dunkleren Hornteilen unterlagert werden, 
sonst aber bis zur darunterliegenden Keimschicht durchgehend hell vor- 
gefunden werden. Auch das wiirde bedeuten, da ein Gradient in der 
Wachstumsrichtung und méglicherweise sogar in der Wachstums- 
geschwindigkeit von den Schnabelseiten zu den Schnabelschneiden bzw. 
zur Schnabelspitze hin erkennbar sein miBte. Durch Uberfithrung in 
Benzol kann man nun aber am Oberschnabel von Selenidera maculirostris 
verfolgen, wie weit die dunklen Hornbander basalwarts in die hornige 
Ramphotheka hineingehen, d. h. man kann auf diese Weise erkennen, 
wo die erste auf eine helle Hornlage zur Schnabelspitze hin liegende dunkle 


Hornlage ihren Ursprungsort im Stratum germinativum hat. Dieser 
43* 
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Ort stellt natiirlich auch die kausale Begrenzung der dunklen Hornbander 
in der Keimschicht dar. In Abb. 9a und b sind diese in der Rampho- 
theka verdeckt liegenden Begrenzungen der dunklen Hornlagen ge- 


b 


Abb. 9au.b. Selenidera maculirostris, rechte a und linke b Schnabelseite. 1 iuBere Nasen- 
6ffnung; 2 basalwirts gerichtete freie Kanten der Hornlamellen; 3 Grenze der von hellen 
Hornlagen verdeckten dunklen Hornlagen im Oberschnabel. 4 ab hier nimmt das Firsthorn 
zur Schnabelspitze hin an Dicke zu; 5 vorderstes weniger intensiv gefiirbtes dunkles Quer- 
band des Ober- und Unterschnabels; 6 eine sich zu einem kleinen Querband ausdehnende 
dunkle Hornlage zwischen den Hornziihnen der Unterschnabelkante. f—h und k—l Grund- 
linien, die zur kurvenmaéBigen Auswertung der dunklen Hornlagen-Liingen eingezeichnet 
werden 


strichelt worden. MiBt man nun auf einer gedachten seitlich am Schnabel 
verlaufenden Linie (z. B. k—l bzw. f—h) die Breiten der verdeckt 
liegenden jeweils ersten dunklen, den hellen Hornlagen zur Schnabel- 
spitze hin folgenden Hornlamelle, so ist unter gewissen Umstanden die 
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MOglichkeit gegeben, eine Aussage tiber das Zusammenwirken von 
Hornflu8 und Abnutzung zu treffen. 

Das Ergebnis solcher Messungen an den Schnabelseiten eines Ex- 
emplares von Selenidera maculirostris ist in dem Kurvenbild (Abb. 10) 
dargestellt worden. Eigenartigerweise aber werden die Lingen der 
Grenzlamellen zwischen den hellen und den davorliegenden dunklen 
Hornlagen zur Schnabelspitze hin kiirzer. Das kann verschiedene 
Ursachen haben. Erstens kann bei gleichma8igem und gleichgerichtetem 
Hornflu8 die Abnutzung im vorderen Oberschnabeldrittel stairker sein 
als weiter proximal. Zweitens kann bei gleicher Abnutzung und gleich- 
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Abb. 10. Selenidera maculirostris; die Lange der Grenzlamellen (Ordinate) zwischen hellen 
und davorliegenden, dunklen Hornlagen in Abhangigkeit zu ihrer Entfernung von der 
Schnabelspitze (Abszisse) in Millimetern. O O rechte Oberschnabelseite, 

x—--—-xX linke Oberschnabelseite 


maBigem HornfluB die FluBrichtung der Hornelemente verschieden sein. 
Drittens ware aber auch die Méglichkeit gegeben, daB die zur Betrach- 
tung herangezogenen Faktoren in verschiedenem Grade zusammen- 
wirken, daB also die in gleicher Weise zu erhaltenen Kurven gar nicht 
immer eine ahnliche Gestalt zu haben brauchen, sondern jeweils nur der 
zusammenfassende, bildlich darstellbare Ausdruck der verschiedenen 
zusammenwirkenden Faktoren sind. Weiter ist zu beachten, daB diese 
Kurve nur dann den wirklichen Gegebenheiten entspricht, wenn die 
Richtung des Hornflusses derjenigen des Linienverlaufes f—h bzw. 
k—1 entspricht und nicht z. B. im Bereich der Querbander etwas mehr 
schneidenwarts zieht. 

Ganz einwandfrei ergibt sich aber aus den Aufzeichnungen der Abb. 9a 
und b, daB auch noch im Bereich des am weitesten basal gelegenen 
Querbandes ein betrachtlicher Hornflu8 statthat. 

Das Zusammenwirken von Hornflu8B, Hornharteunterschieden und 
Abnutzung wird aber auch noch in anderer Weise deutlich. Lost man 
die hornige Rhamphotheka des Schnabels von Selenidera maculirostris 
von den darunterliegenden bindegewebigen und knéchernen Anteilen, 
so bemerkt man auf ihrer Innenseite an den lateralen Schnabelteilen 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 43a 
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das Abwechseln der dunklen und hellen Hornbander wie bei der Be- 
trachtung der AuBenseiten. Das bedeutet also auch, daB die dunklen 
Hornanteile in der Tiefe des Hornes angelegt werden, nur sind diese 
Ursprungsstellen der dunklen Hornteile eben ein betrachtliches Stick 
basalwarts gegeniiber den von auBen sichtbaren Querbandern zur 
Schnabelwurzel hin verlagert. Dieser Befund dokumentiert also eben- 
falls den Hornflu8. Die Form der Querbander ist aber verschieden 
von derjenigen der auBerlich am Schnabel sichtbaren. Diese Form- 
verschiedenheit der inneren und duBeren Querbander aber hat unter 
anderem ihre Ursache in der Abnutzung der SchnabelauBenseiten. 

Bei der Betrachtung der inneren Oberflache der hornigen Rhampho- 
theka fallt nun noch etwas anderes Bemerkenswertes auf. Zum Unter- 
schied von der Anordnung der Querbander auf der AuBenseite, die die 
Bildung der Zahnspitzen durch die hellen Hornteile deutlich werden 
lie, erkennt man auf der Innenseite der Rhamphotheka klar, daB die 
dunklen Querbander der Seiten jeweils den mesialen dunklen, schrag 
nach vorn zur Schnabelkante ziehenden und den Zwischenraum zwischen 
den hellen Schnabelspitzen einnehmenden Hornstreifen (vgl. Abb. 7 
und 12) zugeordnet sind. Es entsprechen also die dunklen Querbander 
der Schnabelseiten den mesial von der Schnabelkante sichtbaren, 
schmalen dunklen Hornstreifen (Abb. 7b, c). 

In der Abb. 7¢ sind 2 Querbander der rechten Innenseite der hornigen 
Rhamphotheka von Selenidera maculirostris herausgezeichnet worden. 
Man erkennt deutlich den Ubergang der beiden unteren Querband- 
schenkel in die dunklen, schmalen, schrag nach vorn ziehenden Streifen 
der Schnabelschneiden. Die Streifen liegen zwischen den Zahnspitzen. 
In der Abb. 7d sind die gleichen Querbander wie in Abb. 7c wieder- 
gegeben, jedoch so, wie sie sich auf der AuBenseite des Schnabels zeigen. 
Die Schnabelspitze liegt dementsprechend rechts und die Zahne sind 
mit den Ziffern 1, 2, 3 und 4 gekennzeichnet. Man beachte die Form- 
verschiedenheit der Querbander im Vergleich zur Abb. 7c. Das dem 
vordersten, im Umrif gezeichneten folgende Querband ist in seinem 
basalen Teil noch zweischenkelig, jedoch ist der Zwischenraum zwischen 
den beiden Schenkeln deutlich bis auf einen schmalen, hellen, gekriimm- 
ten Spalt eingeengt. Auch ist z. B. die hintere Begrenzungslinie dieses 
Querbandes im Gegensatz zu ihrem urspriinglichen Verlauf stark gewin- 
kelt. Die beiden Abb. 7c und d veranschaulichen sehr deutlich die Aus- 
wirkungen des Hornflusses und diejenigen der auBeren Abnutzung. 

2. Unterschnabel. Der Unterschnabel von Selenidera maculirostris 
zeigt an sich nur ein Querband. Ks liegt dem entsprechenden, vordersten 
Querband des Oberschnabels gegeniiber und lauft in einem schwachen 
Bogen ventralwarts zum Schnabelfirst. Dieser basalwarts konkave 
Bogen ist nicht immer als solcher vorhanden, das Querband kann 
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zuweilen auch in einem zur Spitze konkaven Bogen oder gerade zum 
Schnabelfirst ziehen. Es kann der Bandverlauf am gleichen Schnabel 
seitenverschieden sein, wie sogar auch die Zahl der Querbander im Ober- 
schnabel rechts und links wechseln kann. 

Auf einem Medianschnitt durch den Unterschnabel kann das dunkle 
Querband bis zu seinem Ursprungsort im Stratum germinativum ver- 
folgt werden, und hier mégen als Beispiel einige gemessene Werte ange- 
fiihrt sein. An seinem Ursprungsort hatte es eine Breite von 2,95 mm. 
An der Oberflache der hornigen Rhamphotheka konnte eine Breite des 
dunklen Querbandes von 3,1 mm gemessen werden. Dieser Unterschied 
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Abb. 11. Selenidera maculirostris; die Lange der Grenzlamellen (Ordinate) zwischen hellen 
und davorliegenden dunklen Hornlagen der Unterschnabelschneide in Abhangigkeit zu 
ihrer Entfernung von der Schnabelspitze (Abszisse) in Millimetern. 0 Z o rechte Unter- 
schnabelschneide.  ~----x linke Unterschnabelschneide. Der Spitzenwert der rechten 
Schnabelseite wird durch das Querband des Unterschnabels beeinfluBt und liegt daher hoch 


in den gemessenen Breiten demonstriert die Auswirkung der Abnutzung 
des Schnabelhornes, da angenommen werden muB, daB die dunkle Horn- 
lage zur Oberflache hin nicht an Starke zunehmen, sondern wegen des 
Hintrocknens der Hornelemente héchstens abnehmen kann, wie es z. B. 
auch an der enger werdenden spiraligen Drehung der Ausfiihrgange der 
tubulésen SchweiBdriisen der Saugerhaut deutlich erkennbar wird. Die 
durchschnittliche Dicke des Hornes auf dem Unterschnabelfirst lag bei 
0,65 mm. 

Am Unterschnabel liegen zwischen den zahnartigen hellen Bildungen 
dunkel pigmentierte Zonen, die also mit den hellen Hornteilen nicht nur 
abwechseln, sondern ebenso wie die Querbander des Oberschnabels in 
der Tiefe der hornigen Rhamphotheka des Unterschnabels bis zum 
Stratum germinativum verfolgbar sind. Ihre verdeckten Anteile sind in 
den Abb. 9a und b (7) gestrichelt begrenzt worden. Bemerkenswert ist in 
Abb. 9a, daB die dritte Pigmentzone von der Schnabelbasis aus gerechnet 
die Tendenz zu einer querbandartigen Verlangerung zeigt, wenn sie auch 
weniger als ein Drittel der Schnabelhohe erreicht. Die Pigmentfelder des 
Unterschnabels haben ebenso wie die des Oberschnabels Grenzflachen 
- mit den hellen Hornanteilen der zahnartigen Erhebungen, und man kann 


664 Manrrep LipicKeE: 


hier ebenso wie dort entsprechende Kurvenbilder zeichnen (Abb. 11). 
Diese Kurvenbilder veranschaulichen deutlich eine Rechts-Links- 
Verschiedenheit in den Langen der Grenzlamellen zwischen den genann- 
ten beiden Hornlagen. Da8 der erste Wert der rechten Schnabelseite 
so hoch liegt, hat seine Ursache darin, da das Pigmentfeld der Schnabel- 
schneide durch das Pigmentfeld des Querbandes beeinfluBt wird. 


III. Die Struktur der Hornzihne 


Betrachtet man die ersten 3 ,,Zahne‘‘ der rechten Oberschnabelseite 
von medial (Abb. 12a), so erkennt man das Mundhoéhlenhorn mit einer 
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Abb. 12au. b. Selenidera maculirostris; a die ersteren 3 Hornzihne (1, 2, 3) der rechten Ober- 

schnabelschneide von mesial gesehen; 4 inneres Deckhorn; 5 Abnutzungskante des Trag- 

hornes mit ausstehenden Lamellenkanten; 6 weichere dunkle Hornteile; 7 eine die Weich- 

heit des dunklen Hornteiles demonstrierende Lticke; 8 Mundhéhlenhorn. b der dritte bis 

fiinfte Hornzahn (3a—é3c) der rechte Oberschnabelschneide von ventral gesehen. Die 
lubrigen Bezeichnungen wie oben 


scharfen Kante des Traghornes an der Basis der Zaihne. Diese Ab- 
nutzungskante des Traghornes verlauft nicht gerade sondern wellen- 
formig, sich zuweilen etwas hoher, d. h. also mehr schneidenwarts dem 
inneren Deckhorn der Zaihne anschmiegend. Im basalen Abschnitt der 
Schnabelkante ist diese Abnutzungsgrenze des Traghorns bei weitem 
nicht so ausgepragt wie in den mehr spitzenwarts gelegenen Teilen. Dort 
kann das Traghorn durchaus noch den eigentlichen Grat der Schnabel- 
kante erreichen. Das bedeutet, daB vorn im Schnabel das Traghorn 
starker der Abnutzung unterworfen ist als hinten. Im vorderen Schna- 
belteil kann man sogar an einigen Orten (vgl. Abb. 12a) deutlich den 
lamellésen Charakter des Traghornes erkennen. Der untere Randteil 
der dunklen Hornlagen der Querbander schiebt sich basalwarts unter den 
helleren zahnbildenden Anteil und ist, soweit er nicht vom Traghorn 
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verdeckt wird, deutlich erkennbar. Zuweilen wird er ebenfalls an der 
Schnabelkante infolge seiner weichen Beschaffenheit stirker abgenutzt, 
so daB die Zahnspitzen von diesem weichen dunkleren Hornteil befreit 
erscheinen (Abb. 12a). Von ventral gesehen laBt die Oberschnabelkante 
im Bereich des 3.—5. Zahnes (Abb. 12b) die mediale basalwarts gerichtete 
Unterlagerung der harten hellen Hornteile durch das weichere dunklere 
Hornmaterial ebenfalls erkennen. Die Vorderkanten der hellen Horn- 
zahne bilden nicht selten zur Schnabelspitze hin mehr oder weniger 
abgerundete dreieckige Flichen, die offenbar durch eine besondere 
Lagerung der Hornlamellen des Traghorns bedingt sind. Mit dem 
spitzenwarts gerichteten Hervorragen der Hornzadhne aus der Schnabel- 
kante, wie es insbesondere auch durch die Abb. 6 fiir Pteroglossus tor- 
quatus veranschaulicht wird, ist auch hier bei Selenidera maculirostris 
bei einer entsprechenden Lagerung der Deckhornlamellen die an sich ver- 
wunderlich erscheinende Tatsache erklarbar, daB von ventral gesehen 
Teile des weicheren dunkleren Hornes sich dorsal iiber die hellen Zahn- 
spitzen schieben, wahrend mehr zu den Schnabelseiten hin die dunklen 
Hornanteile sich medial unter die hellen lagern. Vergleiche auch das 
iiber Rhyticeros bereits Mitgeteilte (LUp1ckE 1940). Es kann also die 
Zahnbildung an sich auch allein schon durch eine besondere Lagerung 
der Hornlamellen des Deckhorns hervorgerufen werden, denn die unter- 
schiedliche Lagerung der Hornelemente verursacht bei diesen eine mehr 
oder weniger groBe Widerstandsfahigkeit bei den auf sie wirksamen Ab- 
nutzungskraften, und der Verlauf der Hornlamellen des Deckhornes ist 
selbst nicht ohne EinfluB®B auf die Gestaltbildung der Zahne. 


IV. Der Abstand der Hornzihne 


Die von dem hellen Hornmaterial gebildeten und durch die Harte des- 
selben auf der Kante des Schnabels hervortretenden ,,Zahne“ sind nun 
auch auf ihren Abstand untereinander und denjenigen zur Schnabel- 
wurzel hin untersucht worden. Es erhebt sich namlich die Frage, ob bei 
einem so streng bilateral-symmetrisch gebautem Organ wie dem Schnabel 
Rechts-Links-Verschiedenheiten zu beobachten sind. Weiter kénnte aus 
einer eventuell auftretenden gewissen RegelmaBigkeit in der Verteilung 
der Zahnabstande auf eine vielleicht vom HornfluB oder von den Druck- 
und Zuglinien abhangige Struktureneigentiimlichkeit geschlossen werden. 
Sicher ist die Beanspruchung der Schnabelkante nicht gleichmaBig auf 
ihre ganze Lange verteilt, sondern es werden Orte héherer Beanspruchung 
mit solchen niederer Belastung abwechseln. Vergleicht man nun die 
Kurvenbilder der Zahnabstande von Selenidera maculirostris (Abb. 13a 
bis c), so fallt zunachst einmal auf, da der Abstand des ersten Zahnes 
von der Schnabelbasis aus gerechnet im Vergleich zu den Abstanden 
der iibrigen Zahne untereinander unverhaltnismaBig groB ist. Er ist sogar 
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haufig gréBer als der Abstand des vordersten Zahnes von der Schnabel- 
spitze, wobei noch in Betracht zu ziehen ist, daB im Bereich der Schnabel- 
spitze die Abnutzung sicher héher ist als an der Basis und da hier 
durch die Abnutzungswirkung die zahnartigen Erhebungen sogar voll- 
standig abgeschliffen sein kénnen. 

Bei einem Vergleich mit den Abstanden der iibrigen Zahne fallt eine 
gewisse gleichartige Tendenz des Kurvenverlaufes an sich sowie zwischen 
der rechten und linken Seite ins Auge. Das ist um so bemerkenswerter, 
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Abb. 13a—c. Selenidera maculirosiris; die Einzelabsténde der Hornzihne (Ordinate) 
des Oberschnabels in Abhingigkeit von ihrer Entfernung von der Schnabelbasis (Abszisse) 
in Millimetern. Abb. a und Abb. c stammen von einem Weibchen, Abb. b von einem 
Mannchen. rechte Schnabelschneide. —---— linke Schnabelschneide. 


als fir die Auswertung nur jeweils die héchsten Erhebungen in ihren 
Abstanden voneinander herangezogen wurden. Diese Lage der héchsten 
zahnartigen Erhebungen ist aber ihrerseits weitgehend von dem Grad 
der Abnutzung abhangig, wie man aus den Abb. 9 und 12a erkennen 
kann. Bei geringer Abnutzung wird namlich die Spitze des ,,Zahnes‘‘ 
zunaichst an der vorderen Grenze des jeweiligen, hellen Querbandes 
liegen. Diese Lage ist bedingt durch die Harte des Materials und die 
Richtung des Hornflusses. Bei weiterer Abnutzung wird dann die zahn- 
artige Erhebung auf der Schnabelkante zuriickwandern, wie das etwa 
durch den 2., 3. und 4. Zahn in der Abb. 9a des Oberschnabels veran- 
schaulicht wird. Auch in der Abb. 6 der linken Schnabelkante von 
Pieroglossus torquatus ist der 3.,,Zahn‘‘ von links weniger stark abgenutzt 
als der 4. Er ragt daher noch betrachtlich in das vor ihm liegende dunkle 
Feld hinein. 
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Die ,,Zahne“ des Unterschnabels sind bei Selenidera maculirostris 
zahlreicher als diejenigen des Oberschnabels. Aber auch hier ist eine 
gewisse gleichartige Tendenz in der Weite der Abstande der Einzelzahne 
zu beobachten, indem namlich der erste ,,Zahn‘‘ von der Schnabelbasis 
her verhaltnismaBig weit entfernt ist. Die dann folgenden ,,Zahne“ 
legen auf der rechten und linken Seite nicht immer in dem entsprechen- 
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Abb. 14. Selenidera maculirostris, Weibchen; die Kinzelabstiinde der Hornzihne (Ordinate) 
des Unterschnabelsin Abhangigkeit von ihrer Entfernung von der Schnabelbasis (A bszisse) 
in Millimetern. rechte Schnabelschneide. --- - linke Schnabelschneide 


Abb. 15. Selenidera culik; die Hinzelabstiinde der Hornziihne (Ordinate) des Oberschnabels 
in Abhingigkeit von ihrer Entfernung von der Schnabelbasis (Abszisse) in Millimetern. 
rechte Schnabelschneide. --- - linke Schnabelschneide 


Abb. 16. Ramphastos discolorus; die Einzelabstinde der Hornzihne (Ordinate) des Ober- 
schnabelsin Abhingigkeit von ihrer Entfernung von der Schnabelbasis (Abszisse) in 
Millimetern. rechte Schnabelschneide, -—- - linke Schnabelschneide 


den gleichen Abstand, jedoch besteht auch hier die Méglichkeit, daB ein 
gewisser gleichartiger Verlauf der Kurven der Zahnabstande statthaben 
kann (vgl. Abb. 14). 

Es wurden zum Vergleich nun auch noch andere Tukanschnabel auf 
die Abstande ihrer zahnartigen Erhebungen an den Schnabelkanten hin 
untersucht. Wie aus dem Kurvenbild der Abb. 15 hervorgeht, ist 
offenbar auch bei dem untersuchten Exemplar von Selenidera culik der 
1. ,,Zahn‘‘ von der Schnabelbasis recht weit entfernt. Die itibrigen nach 
vorn folgenden Zahne zeigen sowohl auf der rechten als auch auf der 
linken Oberschnabelkante jeweils 3 Maxima ihrer Abstiinde, die auf 
der Schnabelmitte etwas gegeneinander verschoben sind. Eine gleich- 
artige Tendenz des Kurvenverlaufs der Zahnabstiinde der rechten und 
linken Oberschnabelseite wurde auch bei einem Exemplar von Ram- 
phastos discolorus gefunden. Auch hier war der Abstand des ersten 
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Zahnes von der Schnabelbasis sehr hoch, so hoch sogar, daB er in das 
Kurvenbild der Abb. 16 nicht mit aufgenommen werden konnte, um 
nicht die Deutlichkeit des ibrigen Kurvenverlaufes durch die notwendig 
werdende Verkleinerung zu stark zu beeintrachtigen. Bei dem fiir die 
Untersuchung zur Verfiigung stehenden Exemplar von Ramphastos vitel- 
linus ariel ist der Kurvenverlauf der Zahnabstande wesentlich starker 


0 25 50 75 mmi00 0 25 50 75mm 700 0 25 50mm 75 
a b o) 
Abb. 17a—c. Entsprechende Kurven der Hinzelabsténde der Hornzihne (Ordinate) 
der Oberschnibel von Ramphastos vitellinus ariel, Ramphastos v. vitellinus und Aulacorhyn- 
chus prasinus in Abhangigkeit von ihrer Entfernung von der Schnabelbasis (Abszisse) in 
Millimetern. rechte Schnabelschneide. ---- linke Schnabelschneide 


zwischen der rechten und linken Schnabelseite differierend und bei dem 
von R. v. vitellinus deutlich verschieden. Dieses gilt auch fiir die Zahn- 
abstande des von mir daraufhin gepriiften Schnabels von Aulacorhynchus 
prasinus (vgl. Abb. 17a,—c). 


V. Die Statik des Tukanschddels 


Auffallig ist auch die Symmetrie der motorischen Teile des an sich 
kleinen Tukanschadels mit seinem unverhaltnismaBig groBen Schnabel. 
Im Grunde genommen wird wie von den meisten Vogelschnabeln auch 
vom Tukanschnabel eine grofe Genauigkeit und Sicherheit in dem 
funktionellen Zusammenarbeiten zwischen Ober- und Unterschnabel 
gewahrleistet sein mtissen. Das gilt, wenn auch nicht allein, aber vor 
allem fiir die Statik des Schnabels, dessen treibendes dynamisches Ele- 
ment verhaltnismaBig weit basalwarts liegt, obwohl insbesondere an der 
Spitze des Schnabels ein prazises Zueinanderpassen gefordert wird. 
Dabei ist die absolute, am Quadratum wirkende Kraft verhaltnismaBig 
groB, denn das Quadratum besitzt einen relativ groBen Processus orbi- 
talis (Abb. 18). Wir beobachten hier einen bedeutenden Schnabelschub 
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und einen kraftigen Jochbogen mit zwar nicht drehrundem Querschnitt. 
Dagegen ist die Auswirkung der am Quadratum wirksamen Kraft relativ 
klein. Dadurch wird offenbar die Sicherheit in der Funktion erhdht, 
wobei die Schnabelrander auBerdem noch eine Fiihrung von Ober- und 
Unterschnabel besorgen. Die geringe Kraftiibersetzung steigert also 
die Sicherheit und die Genauigkeit im Arbeiten. Deswegen sind auch die 
fiir die Statik des Tukanschidels heranzuziehenden Gelenkpunkte rechts 
und links genau gleich gelagert. Allein schon aus statischen Griinden 


Abb. 18. Der Schadel von Selenidera maculirostris. Unter den Processus orbitalis quadrati 
wurde zur Hervorhebung desselben ein schwarzes Stiick Papier gelegt. 1,2fach 


diirfte der Schaidel keine Asymmetrien zeigen (v. Kripp 1933). Wie 
genau die Zusammenarbeit des Oberschnabels mit dem Unterschnabel 
sein muB, geht allein schon daraus hervor, daB bei Pteroglossus torquatus 
die seitlichen Rander des Oberschnabels den Unterschnabel bei geschlos- 
senem Schnabel umgreifen, an der Schnabelspitze aber umgekehrt die 
Unterschnabelrander den Oberschnabel umfassen. 


Zusammenfassung 


Die Schnabel verschiedener Arten von Selenidera, Aulacorhynchus, 
Pteroglossus und Ramphastos werden in ihrer Form und Gré8e mitein- 
ander verglichen. 

Die fiir das soziologische Verhalten der Tukane bedeutsamen Pig- 
mentfelder der Tukanschnabel zeigen entweder keine erkennbaren Be- 
ziehungen zu den verschiedenen Hornlagen und ihren Bildungsstatten, 
oder aber sie sind in ihrer Ausdehnung als Wurzelbander, Firststreifen 
und Farbdifferenzierungen der Schnabelspitzen und -schneiden an die 
Schnabelgrundstrukturen angelehnt. 

AuBerdem k6énnen die Pigmentfelder in besonderen Hornlagen 
liegen. Auch in diesem Falle wird ein Farbmuster infolge des Horn- 


_flusses in mehr proximal gelegenen Teilen des Stratum germinativum 


angelegt. Durch Harteunterschiede in den Hornlagen und durch die 


_ Abnutzung wird dann das in der Keimschicht angelegte Farbmuster 


zu dem artspezifischen Zeichnungsmuster des Schnabels. Die Horn- 
zahne auf den Schnabelschneiden werden bei Selenidera maculirostris 
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und bei Pteroglossus torquatus durch hellere Hornteile, die sich durch 
eine besondere Festigkeit auszeichnen, gebildet. Die dunklen Hornteile 
sind infolge ihrer weicheren Beschaffenheit einer stérkeren Abnutzung 
unterworfen. 

Der im Vergleich zu der Entfernung von der Schnabelbasis aufge- 
zeichnete Abstand der Hornzaihne der Schnabelschneiden zeigt trotz 
der unterschiedlichen Abnutzung haufig eine gleichartige Tendenz des 
Kurvenverlaufs sowohl bei verschiedenen Individuen der gleichen Art 
als auch bei einem Vergleich der rechten und linken Schnabelseite, wenn 
auch Rechts-Links-Verschiedenheiten in der Ausbildung der Hornzahne 
und der Querbander beobachtet werden kénnen. Es werden Kurven 
fiir die Abstande der Hornzahne von anderen Tukanarten zum Vergleich 
herangezogen. 

Fiir den Schnabel von Selenidera maculirostris wird in Ubereinstim- 
mung mit v. Kripp ein bedeutender Schnabelschub bei relativ kleiner 
Auswirkung der am Quadratum wirksamen Kraft festgestellt. Jedoch 
besitzt die Jugalspange keinen drehrunden Querschnitt. 
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